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Un jour, dit la légende, il y eut un immense incendie de forêt. Tous les animaux terrifiés, atter-
rés, observaient impuissants le désastre. Seul le petit colibri s’activait, allant chercher quelques 
gouttes avec son bec pour les jeter sur le feu. Après un moment, le tatou, agacé par cette agita-
tion dérisoire, lui dit : « Colibri ! Tu n’es pas fou ? Ce n’est pas avec ces gouttes d’eau que tu 
vas éteindre le feu ! » 
 
Et le colibri lui répondit :« Je le sais, mais je fais ma part. » 
         Légende amérindienne 
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AVANT PROPOS :  
 
Les oiseaux conçoivent leurs nids, pour la reproduction, dans les arbres, les creux de 
falaises, voire  à même le sol, pour un grand nombre. Mais ils se nichent aussi depuis, la nuit 
des temps, dans les poèmes et les chansons. De la «  volette » jusqu’à Jacques Prévert, en 
passant par «  l’enfant et l’oiseau » de Marie Myriam à l’Eurovision ; les auteurs ont toujours 
été inspirés par ce thème. 
Il en est de même avec l’histoire, comme par exemple, les marins de Christophe Colomb 
cherchant «  les Indes » ont vu un jour  des oiseaux autour de leurs bateaux : signe que la 
terre devait être proche… 
Mais revenons aux chansons inspirées par l’oiseau. Au Moyen Âge, «  à la volette » fut une 
chanson qui passa de troubadour  en  troubadour. L’oiseau est symbole de Liberté, de paix : 
telle la colombe est le rameau d’olivier qu’elle porte, mais aussi d’évasion et de découvertes 
… Jacques Prévert fut inspiré à plusieurs reprises par les oiseaux, mais également, dans les 
années 70, Michel Fugain avec son célèbre : «  Fais comme l’oiseau » ; dont tout le monde 
connait le refrain :  
«  Fais comme l’oiseau, 
Ça vit d’air pur et d’eau fraiche, un oiseau 
D’un peu de chasse et de pêche, un oiseau 
Mais jamais rien ne l’empêche l’oiseau, d’aller plus haut … » 
Bien d’autres poètes et auteurs puisèrent leur inspiration dans ce thème, je retiendrai un 
dernier exemple, celui de Robert de Montesquieu, dans «  la prière de l’oiseau » : 
«  Seigneur, vous avez mis la force dans mes ailes, 
La grâce dans mon vol, et l’élan dans mon cœur 
Mes départs sont légers, mes retours sont fidèles, 
Si je sais des hivers, éviter la rigueur … » 
Me concernant, ma force n’est pas dans «  mes ailes », ni dans mes jambes, pas plus dans 
mes bras : coincé, que je suis, depuis l’âge de 10 ans dans  ce fauteuil, trop lourd pour voler. 
Cette force, elle est dans ma tête ; et comme l’oiseau dans la chanson de Fugain, «  … rien 
ne m’empêche, d’aller plus loin … »  
Ces pour ces raisons que je me suis persuadé d’aller au bout de cette thèse, malgré les 
nombreux écueils … J’avais envie de prouver que le «  taille-vent» avait «…La grâce en 
vol…» et que j’avais «...L’élan dans mon cœur … ». Mais aussi de savoir où il allait, car en 
ce qui concerne « ... le retour, il est fidèle … ». 
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Chapitre 1   Introduction générale  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 13 
I/ Prédateurs supérieurs, acquisition des ressources et  ré-
partition  dans un environnement variable 
 
1) Les  prédateurs supérieurs : organismes clés des écosystèmes 
 
Pendant des millénaires, les prédateurs supérieurs ont inspiré le respect et 
l’admiration, très souvent représentés comme majestueux, mystérieux et insai-
sissables (Kruuk, 2002). Les prédateurs supérieurs marins occupent le sommet 
des réseaux trophiques océaniques et regroupent les mammifères marins, les 
grands téléostéens, les requins, les pinnipèdes mais également les oiseaux ma-
rins. 
En général, Les prédateurs supérieurs sont des animaux évolués, caractéri-
sés par un taux de survie élevé des adultes, une maturité sexuelle tardive, une 
fécondité faible et des soins parentaux élaborés (e.g. Weimerskirch 2007). Ainsi 
leurs stratégies d’histoire de vie sont situées à l’extrémité « K » du gradient de 
stratégies démographiques r-K (Stearns 1992).  
Les prédateurs supérieurs sont dépendants des niveaux trophiques infé-
rieurs pour se nourrir, niveaux trophiques inférieurs eux-mêmes influencés par 
la variabilité de l’environnement. L’abondance des consommateurs primaires 
(e.g. zooplancton) va déterminer celle des consommateurs secondaires (e.g. les 
petits poissons pélagiques), qui va, à son tour, influencer celle des prédateurs 
supérieurs. Ce phénomène est connu sous le nom de contrôle ascendant (« bot-
tom-up control » ; Frederiksen et al. 2006, Frank et al. 2007, illustré par la figure 
1.1). 
 Ainsi, un changement dans l’abondance et la distribution des ressources 
peut affecter les prédateurs supérieurs. Par conséquent, l’état des populations des 
prédateurs supérieurs donne une indication sur la santé des niveaux trophiques 
inférieurs mais également sur la qualité de l’environnement (Wallach et al, 
2015).  
 14 
 
 
 
 
Cependant, les prédateurs supérieurs jouent également un rôle primordial 
dans les écosystèmes et  peuvent eux aussi exerçer un contrôle sur les niveaux 
trophiques inférieurs (figure 1.2). Ce contrôle descendant (« top down control ») 
Figure 1.1 (a) Exemple du bottom up control au sein d’un réseau trophique simplifié dans un écosystème 
marin . (b) L’environnement physique , étant moins favorable , contrôle la diminution de l'abondance du 
phytoplancton , qui à son tour a un impact négatif sur l'abondance du zooplancton . La baisse de 
zooplancton commande la diminution de l'abondance des méso-prédateurs, qui elle-même conduit à une 
diminution de la l'abondance des prédateurs ( le facteur de contrôle est une ligne en pointillés et les réponses 
sont des lignes pleines) (Cury et al. 2000). 
 
a) b) 
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peut diminuer les tailles de populations des proies, ce qui aura des effets en cas-
cade sur les niveaux trophiques inférieurs. Ainsi, une perturbation des niveaux 
trophiques supérieurs peut impacter l’ensemble du réseau trophique et provoque 
une diminution de la biodiversité à cause d’une augmentation des méso-
prédateurs (Wallach et al, 2015). 
 
 
 
 
 
 
Figue 1.2 (a) Exemple du top down  control au sein d’un réseau trophique simplifié dans un 
écosystème marin . (b) La diminution des populations des prédateurs conduit à une 
augmentation de l'abondance des méso-prédateurs. Ce qui induit l’augmentation de la 
prédation sur le zooplancton conduisantt à une diminution de la taille de la population de 
zooplancton. Ainsi, cela réduit la pression sur le phytoplancton , qui devient par conséquent 
plus abondant ( le facteur de contrôle est une ligne en pointillés et les réponses sont des lignes 
pleines) (Cury et al. 2000). 
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Les échelons intermédiaires peuvent également jouer un rôle central dans la 
structure et la dynamique des prédateurs supérieurs et de l’écosystéme. Les mé-
so-prédateurs, peuvent à la fois contrôler le plancton dont il se nourrissent par « 
top-down control », et avoir également un contrôle sur les nombreux prédateurs 
marins dépendants d’eux par un « bottom-up control ». Ce phénomène est connu 
sous le nom de contrôle en taille de guèpe ("wasp-waist control" ; Cury et al. 
2000, figure 3.1). Ce dernier se retrouve principalement dans les écosystèmes de 
type upwellings. En effet, en général, les upwellings comportent un échelon tro-
phique intermédiaire très étroit, se résumant à une ou deux espèces "fourrages", 
présentes en énormes quantités et qui jouent un rôle clé dans l'écosystème. Ces 
écosystèmes dépendent des fluctuations des populations de ces poissons et mon-
trent une résilience moindre face aux perturbations (Jordán et al. 2005). De plus 
les différents processus, décris précédemment, n’opèrent pas simultanément. 
 
 
 
Figue 1.3  (a) Exemple du wasp-waist control au sein d’un réseau trophique simplifié dans un 
écosystème marin . (b) L'abondance des méso-prédateurs (dépendant de l'environnement) , 
contrôle à la fois l'abondance des prédateurs et de la production primaire . Une diminution des 
méso-prédateur saffecte l'abondance des prédateurs négativement . La même diminution de 
l'abondance des méso-prédateurs réduit la prédation sur le zooplancton , qui augmente en 
abondance. Une plus abondante population de zooplancton  conduit à une diminution du 
phytoplancton  ( le facteur de contrôle est une ligne en pointillés et les réponses sont des lignes 
pleines) (Cury et al. 2000). 
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Les prédateurs supérieurs apparaissent comme des indicateurs de biodi-
versité dans les zones où la distribution des espèces est peu connue,  particuliè-
rement dans le milieu marin. En effet, les prédateurs supérieurs, par leur position 
dans le réseau trophique et la diversité des rôles qu’ils remplissent dans 
l’écosystème, sont souvent considérés comme de bons intégrateurs des espèces 
de niveaux trophiques inférieurs (Sergio et al. 2006). Dans les écrits précédents, 
il a effectivement été mis en évidence que l’abondance des prédateurs supérieurs 
et par conséquent leur distribution sur une aire plus ou moins vaste est souvent 
liée à une importante biodiversité ou richesse spécifique (Sergio et al. 2006, 
Burgas et al. 2014). Ainsi, le suivi à long terme de ces organismes  permet 
d’apporter des informations sur la distribution dans l’espace des zones à 
forte biodiversité et de connaître l’état de santé d’un écosystème. 
Sur l’ensemble du globe, la plupart des espèces de prédateurs supérieurs  
marins ont vu leurs populations diminuer drastiquement au cours des derniers 
siècles (Jackson et al., 2001). Lotze et Worm en 2009 estiment une diminution 
globale respective de 76%, 89% et 97% pour les mammifères marins,les oiseaux 
côtiers ainsi que les tortues marines, par rapport à leurs stocks historiques. Parmi 
les 120 espèces de mammifères marins, par exemple, 4 se sont éteintes, 11 sont 
en danger imminent d’extinction, 17 sont menacées d’extinction et 8 étaient me-
nacées d’extinction et commencent à peine à se rétablir (VanBlaricom et al. 
2000). Les populations de baleine à bosse, décimées par la chasse commerciale, 
n’ont commencé à se rétablir que depuis 1982, année du moratoire sur la chasse 
à la baleine.  
Il est donc essentiel de mettre en place des mesures conservatoires 
pour protéger les prédateurs supérieurs marins et permettre leur recons-
truction démographique (Sergio et al. 2006). Ces espèces étant par nature 
très mobile, il importe que ces mesures conservatoires soient spatialement 
explicites, d'où la nécessité d'une étude approfondie de leurs déplacements, 
de leur distribution et des effets des pressions environnementales sur la 
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qualité de leurs habitats. 
 
2) L’acquisition des ressources, moteur de la sélection des 
habitats 
 
Les stratégies d’acquisition des ressources façonnent les comportements 
de recherche alimentaire et résultent d'un ensemble de décisions et de compro-
mis. Ces décisions et compromis visent à minimiser la dépense énergétique liée 
à la recherche alimentaire et à maximiser l’apport énergétique du à la ressource 
(disponibilité, quantité et qualité des proies) (Pimm et al. 1991). Ce principe est 
particulièrement bien étudié depuis notamment les travaux fondateurs de Char-
nov (1976), donnant naissance au concept de l'approvisionnement optimal (op-
timal foraging). Ces travaux intègrent pour la première fois la notion 
d’hétérogénéité du milieu dans le comportement de recherche alimentaire indi-
viduel (Charnov, 1976). Ainsi, les animaux doivent trouver des ressources pré-
sentes en quantités limitées dans un milieu spatialement et temporellement hété-
rogène (Weimerskirch et al. 2005). Les animaux marins doivent ajuster leur re-
cherche alimentaire à cette hétérogénéité ; ce qui conditionne au final leur suc-
cès d'alimentation. La recherche d’habitats à forte densité de proies peut entrai-
ner une forte perte énergétique du fait des longues distances à parcourir. Ainsi, 
les animaux ont adapté leur comportement et leur stratégie de recherche alimen-
taire afin de minimiser cette perte énergétique (Flint et Nagy 1984 ; Weimers-
kirch et al. 2004 ; Weimerskirch et al. 2005). Cette hétérogénéité spatiale et l'op-
timisation progressive des comportements de recherche alimentaire conduit les 
individus à sélectionner les habitats les plus favorables  afin de répondre à leurs 
besoins (Johnson 1980, Danchin et al. 2005). Par conséquent, l’acquisition des 
ressources alimentaires est l’une des principales pressions de sélection qui 
s’exerce sur les prédateurs supérieurs, pour lesquels le risque de prédation est 
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généralement faible (Pimm et al. 1991).  
Ainsi, il est important de bien comprendre les processus océanique, clima-
tologique, biologique , voire même les interactions qui permettent aux animaux 
marins (ici les prédateurs supérieurs) de sélectionner leurs habitats. 
 
3) La répartition  spatiale dans un environnement hétérogène 
 
L’océan, en particulier le milieu pélagique est généralement perçu comme 
une vaste étendue uniforme, voire monotone et il est généralement plus pauvre 
que les eaux côtières (Hunt & Schneider 1987). Ces zones présentent malgré 
tout des patchs de productivité́ temporaires et dynamiques. Ainsi, les oiseaux 
marins ont acquis des adaptations morphologiques (surface portante permettant 
un vol énergétiquement économe, bulbe olfactif développé,...) et comportemen-
tales pour exploiter les ressources alimentaires dans de tels environnements 
(Hertel et Ballance, 1999 ; Catry et al, 2009), adaptations leur permettant de re-
chercher leurs proies activement et efficacement dans le milieu océanique. Dans 
un environnement spatialement hétérogène, la distribution des animaux en re-
cherche alimentaire est induite par la distribution de leurs ressources (Horne et 
Schneider, 1994, Davoren et al, 2003). 
Dans cette thèse, nous nous sommes intéressés aux habitats pélagiques tropicaux 
à large échelle. L’environnement océanique tropical est globalement beaucoup 
plus pauvre et imprévisible que les environnements océaniques tempérés ou 
polaires. Dans ce contexte, les espèces recherchent des « patch de productivité» 
qui sont par nature relativement mobiles et éphémères (Weimerskirch et al. 
2005). Certaines structures océaniques stables tels que les anomalies 
bathymétriques comme les monts sous-marins ( Louzao et al. 2011), en 
provoquant des remontés d’eaux profondes riches en nutriments (upwelling), 
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créent des conditions favorables aux oiseaux marins tropicaux (Pinet et al. 
2012). D’autres processus physiques océaniques dynamiques tels que les zones 
de fronts (Scales et al. 2014), les courants de surface (Kai et al. 2009) et les 
vents de surfaces (Weimerskirch et al. 2012) augmentent la productivité locale 
favorisant l’agrégation des proies et permettent d’expliquer la distribution 
spatiale des oiseaux en milieu pélagique. 
 
Enfin d’autres facteurs biologiques, comme la compétition intra-
spécifique entre individus de différentes colonies d’une même espèce (Grémillet 
et al. 2004 ; Wakefield et al. 2011 ; Thiebot et al. 2012) ou inter-spécifique 
(Kappes et al. 2011 ; Thiebot et al. 2011) peuvent influencer la distribution des 
oiseaux marins dans le milieu hauturier. Dans un environnement où les ressour-
ces sont limitées, l’effet de la compétition inter ou intra-spécifique (exclusion 
compétitive) peut donner lieu à une ségrégation spatiale des zones 
d’alimentation de différentes populations pourtant proches géographiquement 
(Grémillet et al. 2004). À l’inverse, chez les espèces qui s’alimentent en formant 
des groupes (les fous, les cormorans,...) des interactions  sociales existent entre 
individus conspécifiques ; celles-ci peuvent diriger les déplacements des indivi-
dus vers les zones d’alimentation les plus riches (Weimerskirch et al. 2010, 
Boyd et al. 2016).  
 
II/  La biodiversité  face au réchauffement clima-
tique  
1) Anthropocène : l’Homme accélérateur  du  changement 
climatique 
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Selon le GIEC (Le Groupe d'experts intergouvernemental sur l'évolution du cli-
mat), le terme « changement climatique » se rapporte à tout changement du cli-
mat dans le temps, qu’il soit dû à la variabilité naturelle ou aux activités humai-
nes. Les causes de ces changements climatiques sont multifactorielles. En effet, 
il existe de nombreux forçages qui peuvent influencer le climat tels que des va-
riations de la concentration de gaz à effet de serre et d’aérosols dans 
l’atmosphère, des modifications de la couverture végétale, des fluctuations natu-
relles et cyclique du rayonnement solaire, de l’activité volcanique terrestre et la 
variation de la position de la Terre par rapport au Soleil. 
Or, depuis quelques décennies, tous les indicateurs montrent que le climat se 
réchauffe à l'échelle du globe.  
Le réchauffement du système climatique est sans précédent depuis la révolution 
industrielle, au milieu du 19 ième siècle. Le phénomène s’est accentué pendant 
la seconde partie du 20 ième siècle et  il est induit en grande partie par les activi-
tés anthropiques de manière extrêmement probable (IPCC 2014, figure 1.4). 
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Selon les conclusions du rapport des scientifiques du GIEC, la cause la plus pro-
bable de ce réchauffement dans la seconde moitié du XXe siècle serait le 
« forçage anthropique », c’est-à-dire l’augmentation dans l’atmosphère des gaz à 
effet de serre (dioxyde de carbone, méthane, protoxyde d’azote,...) (IPCC 2014) 
qui sont devenus une cause majeure du changement des écosystèmes et par 
conséquent  du climat (Hegerl et al. 2007).  
D’autre part, la restructuration de la biosphère pour l’agriculture, l’exploitation 
forestière, la pêche et l’industrialisation ont profondément altéré les patrons 
Figure 1.4 Anomalies observées de températures moyennes en surface, combinant les terres émergées et les 
océans, de 1850 à 2012,. Partie supérieure: valeurs moyennes annuelles. Partie inférieure: valeurs moyennes 
décennales comprenant l’estimation d’incertitude pour un ensemble de données (noir). Les anomalies sont 
relatives à la moyenne sur la période 1961−1990. (IPCC 2014) 
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d’abondance et de distribution des espèces, ainsi que la productivité primaire, 
l’hydrologie et le climat (Matson et al. 1997, Vitousek et al. 1997, Foley et al. 
2005, Hegerl et al. 2007).  
 
Ceci a conduit certains  scientifiques à distinguer les différentes aires géologi-
ques, où seuls les forçages naturels interviennent, à une nouvelle ère appelée « 
Anthropocène » (Crutzen 2002), où les cycles biogéochimiques sont influencés 
par des forçages anthropiques tels que les émissions de gaz à effet de serre, 
l’usage des terres et l’utilisation des ressources. Cette ère géologique fortement 
impactée par l'homme est également caractérisée par la 6ième vague d'extinction 
massives d'espèces, vague en cours actuellement. 
 
Prévoir le climat des prochains siècles est une tâche extrêmement ardue compte 
tenu des incertitudes scientifiques concernant la compréhension de la machine 
climatique, l’évolution de la population mondiale et sa consommation d’énergie. 
Selon les prévisions actuelles, le réchauffement planétaire se poursuivrait au 
cours du XXIe siècle : selon les hypothèses retenues et les modèles employés, 
les prévisions pour les cinquante années à venir vont de +1,8 à +3,4°C. Ceci en-
trainera des changements considérables, à la fois des saisons mais aussi des phé-
nomènes climatologiques. Ces derniers impacteront sans aucun doute, 
l’apparition  de phénomènes extrêmes (tels que fortes pluies, sécheresses, cyclo-
nes etc…) et par voie de conséquence une acidification importante des océans 
(Meehl et al. 2007) qui aura de fortes répercutions sur l’ensemble du système 
climat-océan. 
 
 
 
Depuis les années 2000, les déterminants socio-économiques tout comme la 
connaissance du système climatique ont bien évolué. Par exemple, les projec-
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tions démographiques ont été revues à la baisse, le développement des pays 
émergents a été sous-estimé, et l’adoption de politiques climatiques à l’échelle 
globale a vu le jour ces quinze dernières années. Une mise à jour des outils utili-
sés par le GIEC était donc nécessaire (IPCC 2014). Le GIEC a décidé de définir 
des nouveaux scénarii pour mieux prendre en compte ce nouveau contexte. Les 
RCPs (Radiative Concentration Pathway) sont répartis en 4 scénarii (voir ta-
bleau 1.1), qui simulent différentes voies de développement en fonction d’un 
large éventail de facteurs démographiques, économiques et technologiques qui 
influent sur les émissions de gaz à effet de serre (IPCC 2014).  
 
 
Nom Forçage radiatif Concentration (ppm) Trajectoire 
RCP8.5 >8,5W.m-2 en 2100 >1370 eq-CO2  en 2100 croissante 
RCP6.0 ~6W.m-2 au niveau de stabilisation après 2100 
~850 eq-CO2 au niveau de 
stabilisation après 2100 
Stabilisation sans 
dépassement 
RCP4.5 ~4,5W.m-2 au niveau de stabilisation après 2100 
~660 eq-CO2 au niveau de 
stabilisation après 2100 
Stabilisation sans 
dépassement 
RCP2.6 Pic à ~3W.m-2 avant 2100 puis déclin 
Pic ~490 eq-CO2 avant 2100 
puis déclin Pic puis déclin 
 
2) La  biodiversité en danger  
 
De nombreuses études fournissent des preuves sur l’existence de réponses 
écologiques au changement climatique récent (revue dans Walther et al 2002; 
Parmesan 2006; Rosenzweig et al 2007..) qu’il s’agissent d’espèces marines 
(Poloczanska et al . , 2013) ou terrestes (Parmesan 2006). Une grande majorité 
Tableau 1.1: Caractéristiques principales des RCP (Representative Concentration Pathway ;Moss et al. 2010) 
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de ces études se sont concentrées sur les effets du changement climatique au 
niveau des individus et des espèces, en particulier en mettant l'accent sur les 
effets du changement climatique vis à vis de la phénologie et de la physiologie 
des organismes ainsi que des changements dans la distribution des espèces et 
leurs assemblages. 
L’augmentation de la température influe sur la phénologie (étude des phases 
biologiques temporelles des individus et des populations dans leurs 
écosystèmes) d’une large gamme d’espèces (Walther et al 2002; Parmesan 2006; 
Rosenzweig et al 2007). Il a été constaté un avancement moyen de 5.1 jours par 
décennie des événements phénologiques au printemps, tout taxa confondus 
(Root et al. 2003). Ces changements phénologiques peuvent avoir des 
conséquences importantes sur les populations car cela peut engendrer un 
décalage des interactions inter-spécifiques telles que la prédation (match-
mismatch, Cushing 1990). 
 
Le climat impacte la distribution géographique des espèces. Des changements de 
distribution ont été constatés chez un grand nombre d’espèces actuels et passés 
en réponse aux changements climatiques. La distribution géographique des 
espèces est généralement déterminée par la sélection d’habitats particuliers. 
Avec le réchauffement, une remontée vers le Nord, pour l’hémisphère nord, une 
descente vers le Sud, pour l’hémisphère Sud et une remonté vers des altitudes 
plus hautes sont déjà constatées chez différents taxons (insectes, végétaux, 
certaines espèces d’oiseaux, poissons, etc.) Dans l’hémisphère nord, la limite 
nord de l’aire de répartition de 893 espèces tout taxa confondus s’est décalée de 
6.1 km par décennie en moyenne et de 6.1 m par décennie en altitude (Parmesan 
et Yohe 2003). Dans l’hémisphére Sud, 464 oiseaux d’Australie ont une aire de 
distribution décalée davantage vers le Sud (VanDerWal et al. 2012).  
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Le changement climatique peut également influencer les traits démographiques 
(mortalité et reproduction). Des observations montrent que certaines espèces ont 
vu leur population diminuer, d’autres augmenter suite au changement climatique 
récent (Weimerskirch et al 2003). Jenouvrier et al. (2012) prédisent en fonction 
des scénarios de changements climatiques une baisse de la population de 
Manchot empereurs de la Terre Adélie de 81 % en l'an 2100 (Figure 1.5). 
 
Le réchauffement climatique et les conséquences induites sur les écosystèmes 
peuvent mener à l’extinction de nombreuses espèces. Le phénomène 
d’extinction est du à une synergie entre les changements climatiques, la 
Figure 1.5 : Les effets du climat et des activités de pêche sur les paramètres démographiques et les 
populations d'oiseaux marins de l'océan Austral ( Barbraud et al. 2012).  
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dégradation des habitats, l’introduction d’espèces, ainsi que la surexploitation, la 
pollution et les maladies. Les prévisions actuelles concernant les risques 
d'extinction varient considérablement, ce qui suggère qu’ entre 0 à 54% des 
espèces pourraient disparaître (Thomas et al 2004, Malcom et al 2006, Warren et 
al 2013, Urban 2015). L’augmentation de la température de l’eau, et 
l’acidification des océans  due à l’augmentation de la concentration 
atmosphérique en CO2, sont les deux principales causes du déclin actuel des 
récifs coralliens, pouvant aboutir à l’extinction des coraux (Doney et al. 2012).  
 
 
III/  Méthodes  de modélisation des habitats ac-
tuels  et  futurs :  les  modéles de distribution 
d’espèce (Species Distributions Models,SDM) 
1) Généralités 
Dans ce contexte de 6ième extinction de masse provoquée par les impacts 
cumulés de l'homme sur la biosphère, il y a urgence à inverser la tendance en 
sauvegardant ce qui reste et en restaurant ce qui peut encore l'être (Sanchez-
Cordero et al. 2005, Hirzel et al. 2006). Pour cela, il importe de bien connaître 
les processus et les paramètres qui influent sur la distribution actuelle des 
espèces en réalisant des modèles de distribution des espèces (ou sous les termes 
équivalents de modèles d'habitats, modèles de niches écologiques, modèles de 
distributions spatiales ou modèles de sélection des habitats).  
Les modèles de distribution des espèces (SDM : Species Distribution Models) 
permettent d’expliquer la répartition des espèces en fonction des conditions de 
leur environnement  (Elith et Leathwick 2009). Les applications de ces modéles 
sont multiples. Les SDM sont très souvent utilisés dans le cadre de la 
biogéographie, pour l’étude de l’impact des changements globaux, le 
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management, la sauvegarde des espèces, l’écologie, la gestion des espèces 
invasives (Elith et  Leathwick 2009). 
La modélisation de la distribution des espèces utilise des mesures de variables 
environnementales réalisées dans différentes zones (souvent des cellules d’une 
grille) et met en relation ces mesures avec les occurrences de l’espèce 
enregistrée sur cette même zone (Figure 6).  
 
Certains modèles intègrent des variables non climatiques ayant une importance 
potentielle dans la répartition géographique de l’espèce (par exemple la distance 
au nid). Les SDM utilisent des règles et/ou des fonctions mathématiques pour 
décrire les relations entre l'occurrence des espèces et les conditions 
environnementales. Sur la base de ces règles, les utilisateurs peuvent extrapoler 
un indice de préférence d'une espèce donnée dans son environnement ou une 
probabilité d'occurrence. Cette extrapolation consiste à utiliser des fonctions 
mathématiques dans le but de décrire les relations existantes entre 
l’environnement et les espèces et également de faire des projections dans le futur 
de la distribution des espèces en fonction des scénarii de changements 
environnementaux (changements climatiques par exemple). En général, ces 
modèles sont utilisés pour fournir des prévisions détaillées de  la répartition de 
l'espèce dans le paysage ou dans son environnement (Elith et al 2006, Elith et  
Figure 1.6: schéma représentant les données d’une espèces donnée dans un espace environnementale , 
puis prédit par un modèle (issue de Elith et  Leathwick 2009) 
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Leathwick 2009). En effet, la connaissance détaillée de la répartition des espèces 
dans un espace écologique et géographique est essentielle pour prévoir et 
planifier la conservation, mais aussi pour la compréhension des déterminants 
écologiques et évolutifs de la répartition spatiale de la biodiversité (Elith et al 
2006).  
Les variables utilisées pour construire ces modèles sont principalement: le 
climat, les différents paysages, la topographie, mais elles s’appuient aussi sur 
des informations concernant les processus biotiques (Cheung et al. 2008). Il 
n’est pas rare que dans certains modèles la compétition interspécifique soit 
intégrée (Wakefield et al. 2011). 
Depuis quelques années, un grand nombre de modèles a été développé pour 
déterminer la distribution actuelle et future des espèces (Guisan et Zimmermann, 
20001; Guisan et Thuiller, 2005). Certains modèles ont été spécialement conçus 
pour l’analyse des préférences des habitats en adaptant des méthodes statistiques 
classiques (modèles linéaires, GLM, ou additifs, GAM, Classification and 
Regression Tree, CART, etc...) au contexte écologique et aux spécificités des 
données recueillies dans ce cadre. D’autres types de modèles utilisent des 
méthodes très novatrices dans le domaine des statistiques et de l’informatique 
fondamentale (intelligence artificielle : Artificial Neural Networks, (ANN), 
Random Forests, RF,etc… ; voir annexe 1, tableau A1 ).  
2) « modèle  ensemble » : 
 
Etant donné le nombre important de méthodes, l’approche dite « consensus » ou 
« ensemble » est maintenant de plus en plus utilisée (Marmion et al. 2009) en 
particulier dans un contexte de changement climatique (Coetzee et al 2009). 
Cette méthode consiste à appliquer différentes techniques de modélisation à un 
même jeu de données, à comparer les performances prédictives des différents 
modèles et à utiliser une prédiction moyenne issue des meilleurs modèles. Ces 
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méthodes permettent d’améliorer l’ajustement du modèle final, en limitant le 
biais propre à chaque modèle, tout en évitant un sur-ajustement du modèle final 
( c’est à dire qu’il prend moins en compte le bruit aléatoire et les variations 
erratiques du modèle final). La méthode la plus utilisée est celle dite de la 
moyenne pondérée. Pour chaque pixel, la probabilité finale de présence (ou la 
densité) sera égale à la moyenne des prédictions sur ce même pixel. La moyenne 
est parfois remplacée par la médiane afin d’éviter que les prédictions trop 
extrêmes influencent la valeur d’un pixel. Les prédictions consensus sont 
calculées selon une moyenne pondérée des prédictions des différents modèles. 
Cette méthode permet d’obtenir un modèle final le plus proche de l’ensemble 
des modèles (figure 1.7). Ainsi un modèle donnant des prédictions de 
distribution très éloignées de la distribution réelle (et donc plutôt improbables) 
aura un poids faible dans le calcul de la valeur finale des pixels. Le calcul des 
poids associés à chaque modèle peut se faire par exemple par une analyse en 
composantes principales (Thuiller 2004, Araùjo et al. 2006) mais d’autres 
méthodes sont aussi détaillées dans Araùjo and New, 2007. La méthode 
consensus semble être un bon outil pour écarter les modélisations douteuses. Il 
existe un autre type de pondération, basé sur des critères statistiques  ou le 
pouvoir discriminant des modèles (Oppel et al 2012).  Des tests empiriques des 
méthodes ensembles « consensus » dans un contexte de changement climatique 
ont montré que les approches pondérées étaient prometteuses (Marmion et al. 
2008). 
Cette approche est largement utilisée pour prédire des changements de 
distribution futurs en milieu terrestre sur les plantes et les animaux (1Barbet-
Massin et al. 2009) et également en milieu marin (Hazen et al. 2012). 
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IV/ Contexte géographique :  l ’Océan Indien  
1) L’Océan Indien et sa variabilité 
 
L’océan Indien s’étend sur 9600 km du nord au sud depuis le golfe du Bengale 
jusqu’à l’Antarctique, et d’ouest en est sur 7600 km de l’Afrique à l’Australie 
(Figure 1.8). L'océan Indien, y compris les mers adjacentes (par exemple, la mer 
d'Oman, le golfe du Bengale, et l'océan Austral), couvre 73 426 000 km², soit 
environ un cinquième du total mondial du  domaine océanique. Il a une 
profondeur moyenne de 3890 m, ce qui est à peu près équivalent à la profondeur 
moyenne des océans mondiaux (Demopoulos et al. 2003).  
Par rapport à l' océan Atlantique et l’océan Pacifique, l'océan Indien est resté 
peu exploré scientifiquement jusqu'à l’International Indian Ocean Expedition en 
1962-1965, dont les résultats ont été publiés dans  the Atlas of the Indian Ocean 
(Wyrtki 1973, Demopoulos et al. 2003). 
Figure 1.7: Schéma simplifié d’une procédure de modélisation ENSEMBLE 
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Sa partie nord est limitée par la masse continentale indo-asiatique ; sa partie 
occidentale est bornée par la côte est du continent africain et la péninsule 
arabique et sa partie orientale est limitée par la péninsule sud-asiatique, 
l’archipel indonésien et le sous-continent australien. Il est le seul des trois 
océans (Pacifique, Atlantique et Indien) à ne pas atteindre les deux pôles.. 
Les caractéristiques géomorphologiques de l'océan Indien comprennent des 
plaines abyssales, de nombreux plateaux et de nombreuses dorsales océaniques 
(Ingole & Koslow 2005), peu de  monts sous-marins et d’îles (contrairement aux 
autres océans).  
 Ces caractéristiques singulières scindent l’océan Indien (de part et d’autre du 
méridien 72°E) en sous-ensembles géographiques aux conditions océaniques et 
hydrologiques particulières, appelés bassins (e.g. le golfe du Bengale, le bassin 
de l’océan Indien central, le bassin nord-australien, le bassin ouest-australien 
…)(figure 1.8). 
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Cette caractéristique majeure octroie à l’océan Indien des régimes 
météorologiques et océanographiques singuliers par rapport aux autres océans. 
C’est  cette configuration particulière qui donne lieu au régime de moussons. 
Ainsi, il ne reçoit aucune influence tempérée boréale, mais est fortement 
influencé par le régime de la mousson indienne, surtout dans sa partie nord 
(Schott & McCreary 2001).  
La mousson dite « de nord-est » concerne les mois de novembre à avril, soit  
l’hiver boréal. Pendant cette période, la température du continent asiatique est 
plus faible que celle de la surface océanique. De ce fait, un gradient de 
température apparait entre les masses d'air au dessus des zones continentales, 
plus froides et celles au dessus de l'océan. Ce gradient de température entraine 
Figure 1.8: Topographie de l’océan Indien montrant les différents bassin océaniques et dorsales. Les 
isobathes 4000m, 2000m et 1000m. Dans (Pinet 2012)  d’après (Tomczak et Godfrey , 1994 ) 
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un gradient de pression, plus élevée au dessus du continent Indien (car l'air froid 
est plus lourd) et plus basse au dessus de l'océan. Ce gradient de pression génère 
des vents importants soufflants de la terre vers la mer. Ainsi, lors de la mousson 
dite de nord-est, les vents de nord-est sont modérés et secs (figure 9.1 A). 
La mousson de « sud-ouest » s’établit entre les mois de mai et octobre, en  été 
boréal. Le processus de formation de la mousson s'inverse. La température à la 
surface du sol augmente plus vite que celle de la surface océanique. Les couches 
d'air qui sont à son contact s'échauffent à leur tour. L'air devient plus léger et 
s'élève : une dépression thermique se forme sur la terre. Sur les eaux plus froides 
de l'océan, un processus inverse est à l'origine de la formation d'un anticyclone. 
Il s'établit, entre la mer et le continent, des vents de sud-ouest d'origine tropicale, 
très chauds, chargés d'humidité, dirigés de la mer vers la terre. Dès leur arrivée 
sur le sous-continent indien, ces masses d'air donnent naissance à des formations 
nuageuses et à des pluies abondantes (figure 9.1 B). 
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Figure 1.9: Carte de la circulation superficielle des courants dans l’océan Indien en 
période de mousson de nord-est (A) et de sud-ouest (B). (d’après Schott & Mc Creary 
2001). 
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Un autre forçage important influence le climat de l’Océan Indien : c’est le 
Dipôle de l'Océan Indien (IOD). C’est un phénomène d'interaction océan-
atmosphère avec une alternance d'évènements positifs et négatifs. Lors des 
phases positives du dipôle de l’océan Indien, la partie orientale de l’océan est 
plus froide que la normale, tandis que la partie occidentale est plus chaude. Cette 
anomalie de température des eaux de surface modifie la circulation 
atmosphérique. À l’est, elle réduit la convection atmosphérique (ascendance 
d’air chaud et humide) et diminue les précipitations. À l’ouest, à l’inverse, elle 
les augmente. De plus, ce changement de convection accélère les alizés le long 
de l’équateur, ce qui provoque la remontée d’eaux profondes froides à l’est et 
renforce le contraste de températures entre les deux bords de l’océan. La phase 
positive du dipôle de l’océan Indien tend ainsi à provoquer des sécheresses en 
Asie de l’Est et en Australie, et, au contraire, des inondations dans certaines 
parties du sous-continent indien et en Afrique orientale (Saji et al. 1999). Ces 
conséquences climatiques sont importantes : en phase positive, on observe des 
inondations en Afrique de l'est, une mousson indienne supérieure à la normale et 
une sécheresse en Indonésie et dans plusieurs régions d'Australie (figure 1.10).  
 
 
 
Figure 1.10 : Schéma des anomalies de la SST (en rouge SST se réchauffant ; en bleu se refroidissant) 
pendant (a) un événement positif et pendant (b) un événement négatif du Dipôle Océan Indien. Les 
taches blanches indiquent l'activité nuageuse et pluvieuse. Les flèches indiquent la direction du vent 
(http://la.climatologie.free.fr). 
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Les forçages climatiques sont ainsi la conséquence des forts contrastes 
thermiques qui se créent entre l'océan et le continent ou entre l’est et l’ouest  
qui modifient le régime des vents, les courants ainsi que les températures de 
surface. 
2) Océan Indien et prédateurs supérieurs 
L’Océan Indien héberge de nombreuses espèces de la mégafaune marine: 
oiseaux de mer (Le Corre et al. 2012 ; Delord et al 2014), tortues de mer 
(Bourjea 2014) et mammifères marins (Kiska et al., 2009) . La zone de l’Océan 
Indien occidentale regroupe un grands nombres d’oiseaux marins. De nombreux 
sites de reproduction sont situés dans la partie occidentale de l'océan, plus 
particulièrement  au niveau des Seychelles, du canal du Mozambique et des 
Mascareignes (Le Corre et al. 2012, figure 1.11).  
 
Les communautés d’oiseaux marins se composent à la fois d’espèces côtières et 
océaniques. Les études menées sur leur distribution et leur comportement sont 
relativement récentes (Weimerskirch et al., 2004, 2005b; Catry et al., 2009, Le 
Corre et al 2012) et l’écologie de beaucoup d’espèces demeurent encore peu 
connues. Les facteurs structurant les communautés d’oiseaux marins tropicaux 
Figure 1.11 : gauche : Localisation des sites où des oiseaux marins ont été suivis par télémétrie. Les 
étoiles jaunes indiquent des données déjà obtenues et des étoiles oranges indiquent des données en 
cours d’acquisition. Droite : Distribution actuelle des oiseaux marins suivis par télémétrie. On 
distingue très nettement les secteurs océaniques fortement utilisés par les oiseaux marins (Le Corre et 
al. 2012). 
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ont principalement été décrits comme étant une compétition pour les ressources, 
se traduisant par une ségrégation des proies, entre les différentes espèces 
(Ashmole et Ashmole, 1967).  
D’autre part, les couloirs de migration pour les tortues vertes (Chelonia mydas) et 
les tortues caouannes (Caretta caretta) (Bourjea 2014, Dalleau et al. 2014) ont 
été mis en évidence et montrent également une densité importante dans la zone 
des Seychelles,  et dans le canal du Mozambique (Bourjea 2014, Dalleau et al. 
2014). 
Les espèces de mammifères marins les plus abondantes sont, comme dans l’océan 
Pacifique, les dauphins (Stenella spp., Tursiops spp., Delphinus delphis).Au début 
de la mousson de sud-ouest, les mammifères marins se situeraient principalement 
au nord des Seychelles, dans la zone soumise directement à l’influence de 
l’upwelling de Somalie (Ballance & Pitman 1998). De plus, les eaux tropicales de 
l’Océan Indien sont aussi un lieu propice pour les baleines à bosse (Megaptera 
novaeangliae ; Fossette et al. 2014) pendant l’hiver austral. 
 
V/ Les oiseaux marins ,  des prédateurs supé-
rieurs singuliers :  
1) Particularités des oiseaux marins 
 
Les oiseaux marins sont dépendants de l’océan pour se procurer leur nourri-
ture (Ballance, Pitman & Reilly 1997). De ce fait, la plupart des oiseaux de mer 
passent 90% de leur vie en mer (Balance 2007).  
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Le cycle de vie annuel des oiseaux marins est régit par trois étapes majeures 
exigeant des ressources énergétiques importantes : ils doivent se reproduire, 
muer et migrer (King 1974). 
Pendant la reproduction, les oiseaux marins doivent partager leur temps entre 
la recherche alimentaire en mer et les séjours à terre, pour incuber ou nourrir 
leurs poussins. Les deux membres du  couple sont intimement impliqués dans 
cette phase. Le fait  de devoir retourner à terre pour la reproduction est une 
contrainte écologique forte qui conditionne les traits d’histoire de vie des 
oiseaux que l’on qualifie pour cela de « central place foragers » (Orians & 
Pearson 1979). Cette contrainte oblige en effet les oiseaux marins à rayonner 
dans un périmètre limité autour de leur colonie pendant la période de 
reproduction (Weimerskirch 2007; Green et al. 2009). La distance à parcourir 
depuis le nid varie donc de quelques centaines de mètres (pour des oiseaux 
essentiellement côtiers, par exemple les Sternes huppées (Thalasseus bergii) , 
Giuliano et Guinea 2015) à plusieurs milliers de kilomètres (par exemple les 
Pétrels de Barau (Pterodroma baraui) , Pinet et al. 2012) chez les oiseaux les 
plus pélagiques.  
Les trajets les plus longs ont généralement lieu pendant l'incubation. Ils 
peuvent alors durer plusieurs jours, voire plusieurs semaines et pendant qu'un 
adulte est en mer, son partenaire reste au nid pour l'incubation et jeûne. Les 
contraintes énergétiques associées à la reproduction influencent largement les 
variations saisonnières de la distribution spatiale des oiseaux marins. Pendant la 
période de reproduction, de nombreuses espèces réduisent leur répartition, en 
particulier pendant l’élevage car ils doivent revenir régulièremen au nid pour 
nourrir le ou les poussins (Weimerskirch 2007; Green et al. 2009). C'est 
également pendant la reproduction que les scientifiques peuvent facilement 
observer, capturer, marquer et équiper de matériel de tracking les oiseaux 
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marins, d'où l'existance de jeux de données très importants sur ces espèces. 
 
La fin de la période de reproduction est marquée par le départ en migration 
postnuptiale (figure 1.12). Cette période est essentielle pour l’animal, car elle lui 
permet de restaurer sa condition corporelle fortement altérée par les coûts de 
l’effort parental. La mue est également une étape décisive et énergétiquement 
impactante pour les oiseaux. En effet, ceux-ci  doivent remplacer régulièrement 
leur plumage du fait de l’usure des plumes pour le maintien de leur isolation 
thermique, leur perméabilité et la maintenance d’une bonne voilure. Ils 
renouvellent ainsi régulièrement une partie ou l’ensemble de leur plumage.  
 
De plus, les oiseaux marins sont par ailleurs étroitement liés aux poissons 
d’intérêt commercial (Jaquemet et al. 2004). En effet, ils recherchent le même 
type de processus océanographiques (upwelling, monts sous-marins, zones de 
gradients thermiques, fronts, tourbillons,…) qui concentrent leurs proies (Kai et 
al. 2009). Les oiseaux marins sont souvent associés aux thons de surface, car 
Figure 1.12 : exemple d’un cycle de vie d’un oiseau marin, celui du Pétrel de Barau 
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ceux-ci poussent vers la surface des bancs de proies qui deviennent accessibles 
aux oiseaux marins (Jaquemet et al. 2004, Jaquemet et al. 2005). Les pêcheurs 
de thons, qu’ils soient artisanaux ou industriels, connaissent très bien ces asso-
ciations et recherchent les groupes d’oiseaux pour localiser les bancs de thons, à 
la surface des océans. Les grands senneurs industriels qui opèrent, par exemple 
en zone tropicale, sont même équipés de radars à oiseaux superpuissants, afin de 
localiser in fine, les bancs de thons (Marsac pers. Com.). L’étude à long terme 
des oiseaux marins permet donc, indirectement d’apporter des informations sur 
l’état des stocks halieutiques, sur leur évolution dans le temps et sur leur distri-
bution dans l’espace (Furness & Camphuysen, 1997). Les oiseaux marins peu-
vent de ce fait être considérés comme des bio-indicateurs des ressources halieu-
tiques pélagiques, en particulier en zone tropicale (Le Corre & Jaquemet 2005). 
Pour ces raisons, ils ont longtemps été utilisés comme organismes modèles pour 
fournir des renseignements importants sur l'environnement hauturier. 
 
2) Oiseaux marins et menaces en mer 
 
Croxall et al. (2012) ont constaté que les oiseaux marins sont plus menacés 
que d'autres groupes d'oiseaux et leur statut a été détérioré plus rapidement au 
cours des dernières décennies.  
En mer, l’une des menaces est la compétition pour les ressources avec la pê-
che industrielle (par exemple Pauly et al., 2005 ; Trebilco et al , 2010 ; Zydelis 
et al., 2011). En effet, plus de la moitié des extinctions locales ont effectivement 
été attribuées à l’exploitation des stocks de poissons (Dulvy et al., 2003), qui a 
aussi pour conséquence la simplification des réseaux trophiques marins entrai-
nant un déséquilibre écologique (Pauly et al., 2002). Les prises accessoires (by-
catch) sont également responsables du déclin de nombreuses espèces comme le 
grand albatros ou encore le pétrel à menton blanc (Lewison et al. 2004). L’autre 
menace est l'impact de la pollution par les hydrocarbures sur les oiseaux marins. 
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Celle-ci a été largement documenté et la plupart des études ont montré que les 
déversements de pétrole produisent invariablement une mortalité massive d'oi-
seaux marin (par exemple Votier et al, 2008 ; Munilla et al , 2011) . Ensuite, la 
pollution plastique avec des concentrations qui peuvent atteindre jusqu'à 
580.000 pièces par km2. Les oiseaux marins sont particulièrement vulnérables à 
ce type de pollution, de nombreuses observations ont mises en évidence cette 
ingestion de plastique flottant (Wilcox et al. 2015). 
Les travaux examinant les effets des changements climatiques (passés ou fu-
turs) sur les oiseaux marins sont de plus en plus présents dans la littérature 
scientifiques (Oro, 2014). D’après Parmesan (2006), l’impact de ces change-
ments sur les oiseaux marins peut être d’ordre phénologique, démographique et 
en termes de distribution (tableau 1.2). 
  
 
 
 
VI/  Objectifs  et  structure de la thèse 
1) problématique 
 
Tableau 1.2 : Les différentes réponses des oiseaux marins au changement climatique 
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Dans ce contexte de changement rapide de la biodiversité, il importe de 
bien connaître les processus et les paramètres qui influent sur la distribution 
actuelle des espèces en réalisant des modèles de sélection des habitats. Ces 
modèles pourront ensuite être utilisés pour prédire ce que pourra être la 
répartition future de la biodiversité, en tenant compte des différents scénarios du 
GIEC. Cette démarche consistant à utiliser les modèles actuels de sélection des 
habitats pour prédire l’évolution future de ces habitats provoquée par le 
réchauffement climatique est très développée en milieu terrestre (voir par 
exemple Malcom et al. 2006, Durner et al. 2009) mais elle est beaucoup plus 
rare en milieu marin (voir cependant Cheung et al. 2009). Or les milieux marins 
seront fortement impactés par le réchauffement climatique, en particulier les 
régions polaires et les tropiques (Doney et al. 2012). 
Les animaux migrateurs, qu’ils soient terrestres ou marins, seront 
également fortement impactés par le réchauffement climatique car leurs cycles 
migratoires ont été façonnés pendant des centaines de milliers d’années par les 
variations saisonnières des températures et de la photopériode (Robinson et al. 
2009). La hausse rapide et non saisonnière de la température que nous observons 
depuis la seconde moitié du 20ième siècle entraîne des dérèglements dans ces 
cycles migratoires (Robinson et al. 2009).  
Les oiseaux marins sont particulièrement concernés par ces changements 
climatiques car la plupart des espèces sont des grands migrateurs et ils sont en 
interaction permanente avec l’environnement océanique, qui lui-même sera 
fortement affecté par le réchauffement climatique (Grémillet & Boulinier 2009). 
Une synthèse récente (Grémillet & Bouliner 2009) sur les effets des 
changements climatiques sur l’écologie en mer et la conservation des oiseaux 
marins identifie quatre priorités de recherches sur ce thème pour les années à 
venir:  
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1°) déterminer les facteurs environnementaux affectant la distribution des 
oiseaux marins, notamment à l’aide de la télémétrie. 
2°) analyser les effets de métapopulations (compétition intra-spécifique, 
exclusion compétitive, partage des habitats) sur cette distribution. 
3°) réaliser des modèles prédictifs de la qualité des habitats océaniques 
basés sur les différents scénarii de réchauffement climatique. 
4°) incorporer ces résultats pour l’identification des hotspots de 
biodiversité à protéger dans les océans. 
C’est dans ce cadre général de travail que se situe le présent projet de 
thèse. 
2) Questions de recherche : 
 
L’objectif de ce travail de thèse est en effet d’utiliser la base de données 
de tracking des oiseaux marins mise en place et alimentée depuis 2003 (voir par 
exemple Weimerskirch et al., 2004, 2005, 2010; Catry et al., 2009; Pinet et al., 
2011, Le Corre et al. 2012) par ECOMAR, devenu l’UMR ENTROPIE (le 1er 
janvier 2015). 
Cette base de données a été créée dans le but de remplir différents 
objectifs qui sont, tout d’abord, de comprendre les différentes stratégies de 
recherche alimentaire et leurs liens avec l’environnement océanique et identifier 
les secteurs océaniques importants pour la conservation des oiseaux marins 
tropicaux tout au long de leur cycle de vie. 
 
Dans le cadre de cette thèse, la base de données  a été utilisée pour 
répondre aux questions de recherches suivantes : 
 45 
‐ Quels sont les facteurs environnementaux qui influencent la distribution 
des oiseaux marins tropicaux lors de leur phase marine ? 
‐ Ces facteurs sont-ils les mêmes pour toutes les espèces ou existe-t-il des 
variations interspécifiques ? 
- Ces facteurs sont-ils les mêmes pour une espèce donnée ou existe-t-il 
des variations entre les différentes colonies d’une même espéce? 
‐ Dans le cas des espèces largement répandues dans la région, existe-t-il 
des phénomènes de compétition intra-spécifiques ou interspécifiques qui 
pourraient expliquer la distribution en mer des oiseaux marins ? 
‐ Quel seront les effets des changements climatiques futurs sur les habitats 
des oiseaux marins et donc sur leur distribution ? 
 
3) Structure et plan de la thèse  
 
Dans une première partie, « Introduction », nous avons essayé 
d’introduire cette thèse dans un contexte générale (chapitre 1). Ensuite, nous 
avons dédié un chapitre aux méthodes et matériels utilisés pendant ce travail 
(chapitre 2). Des informations complémentaires sur des méthodes spécifiques 
ont été cependant laissées dans chaque chapitre pour pouvoir lire les chapitres 
indépendamment. 
Dans le chapitre 3, nous nous sommes intéressés, aux puffins du Pacifique 
(Ardenna Pacifica). Plus particulièrement, nous avons étudié les variations entre 
les différentes colonies d’une même espèce, du point de vue de la phénologie, de 
la distribution, de l’activité en mer et de la sélection des habitats océaniques.  
Puis, dans le chapitre 4, nous avons étudié l'impact de l'évolution du 
changement climatique sur les habitats d'hivernage des Pétrels de Barau 
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(Pterodroma Baraui), une espèce endémique de l'île de la Réunion. Nous avons 
construit des modèles de sélection des habitats. Ces modèles ont ensuite été 
utilisés pour prédire l’évolution des habitats d'hivernage à l’horizon 2100, en 
fonction de différents scénarios du GIEC.  
Enfin, une dernière partie (« synthèse et perspectives) synthétise et croise 
les résultats obtenus pour répondre aux questions de cette étude.  
En annexe, nous avons compilé les données de suivi disponibles sur les 
oiseaux marins, les tortues de mer et les mammifères marins pour étudier la 
répartition de la mégafaune marine dans l'Océan Indien, et d'identifier les points 
chauds de haute densité et de haute diversité. Afin de mettre en place, à terme, 
des zones marines protégées.  
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Chapitre 2 Matériels  et  méthodes 
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I/  Espèces étudiées et  sites  d ’études  
1)Le pétrel de Barau (Pterodroma baraui) 
 
Le pétrel de Barau, ( Figure 2.1 (a)) est une espèce endémique de La Ré-
union, classée « en danger » (l’Union internationale pour la Conservation de la 
nature Liste rouges 2008) de la famille des Procellariidées. Après avoir été dé-
crit pour la première fois en 1963 comme Bulweria baraui (Jouanin, 1963), il fût 
reclassé comme Pterodroma baraui en 1967 (Jouanin et Gill, 1967). Il est proté-
gé par Arrêté Ministériel depuis 1989. 
Il pèse environ 390g et ne présente pas de dimorphisme sexuel. Sa popula-
tion est estimée entre 6000 et 8000 couples (Le Corre et Safford 2001) mais 
pourrait dépasser les 10000 couples (données non publiées). 
C’est un oiseau marin pélagique qui se nourrit en surface (Pinet et al. 
2009 ; Pinet et al 2011 ; Pinet et al 2012) principalement de calmars (Danc-
kwerts et al. 2016).  
Les sites de nidification se situent entre 2200 et 2800 mètres d’altitude 
(Pinet et al. 2009). La colonie étudiée se trouve dans les contreforts du Grand 
Bénare. Les nids sont repérés au sein de fourrés de type éricoïde, représentés 
principalement par l’Ericacée (Erica reunionensis) et le Fabacée (Sophora de-
nudata) qui sont endémiques de La Réunion (Probst et al. 2000). Cet écosystème 
altimontain est le moins altéré de l’archipel des Mascareignes. Les individus 
établissent leur nid dans des terriers qu’ils creusent dans l’humus (Figure 2.1 (b) 
et (c)). 
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Cet oiseau se reproduit pendant l’été austral : arrivé à la colonie en sep-
tembre, il pond en novembre, l’éclosion a lieu fin décembre et les poussins 
s’envolent en avril. Après la saison de reproduction, les adultes migrent pour 
hiverner au centre de l’Océan Indien (Pinet et al. 2011) et restent près de 6 mois 
en mer (d’Avril à Septembre) pour se nourrir. 
 
2) Le Puffin du Pacifique (Ardenna Pacifica) 
 
Auparavant nommé Puffinus pacificus ( Christidis & Boles 1994), le puf-
fin du Pacifique est maintenant accepté comme Ardenna Pacifica ( Christidis & 
Boles 2008) . 
Figure 2.1 : Photographies a) du Petrel de Barau , Pterodroma baraui (©YabAlex ; 
www.oiseaux.net), (b) images satelitaire de la Réunion (©Google earth) et Photographies 
(c) des colonies de reproduction du pétrel de Barau (Photos : D.Prado et P.Pinet).  
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Le Puffin du Pacifique a une taille comprise entre 46  et 47 cm , et une envergu-
re de 97 à 99 cm ( Lindsey 1986; Onley & Scofield 2007) . L'espèce a deux 
morphes de couleur (Figure 2.2) : 
      - un morphe sombre où les oiseaux sont entièrement brun foncé avec des 
plumes de vol noirâtres dont les plumes primaires et secondaires peuvent avoir 
des bases pâles      
      - un morphe claire où les oiseaux sont semblables à la phase sombre , sauf 
les parties inférieures colorées en blanc pour la plupart , ce morphe est plus fré-
quente dans l'hémisphère nord . 
   
 
 
 
Le Puffin du Pacifique est un oiseau pélagique de la famille des Procellariidés. Il 
se nourrit de poissons, de calmars et de crustacés (Catry et al. 2009) .  
Cet oiseau est présent dans les Océans Indien et Pacifique entre les latitudes 35 ° 
N et 35° S. Ils nidifient en colonies sur de petites îles. Le site du nid est habituel-
lement au niveau de la mer.  
Dans l’océan Indien, la saison de reproduction a lieu de septembre à mai, mais il 
existe des variations en fonction des îles (voir Chapitre 3). Le puffin du Pacifi-
que nidifie dans des terriers sur le sol, ou dans des cavités naturelles comme les 
crevasses rocheuses, ou encore sur le sol à couvert.  
Dans cette thèse, les puffins du Pacifique ont été étudiés sur quatre îles :  
Figure 2.2 : Photographie du Puffin du Pacifique , Ardenna pacifica, A gauche : le morphe claire 
– A droite : le morphe sombre (©  2009 angrysunbird / Duncan ; 
https://www.flickr.com/people/angrysunbird/)  
 51 
l’île Cousin (4°20’S, 55°44’E), île granitique de 27 ha appartenant à l’archipel 
des Seychelles. 
St Joseph Atoll (5°24’S, 53°18’E), île corallienne de l’archipel des Amirantes. 
la Réunion (21°10’S, 55°30’E), île volcanique de 2512 km2 appartenant à 
l’archipel des Mascareignes. 
l’île Ronde , Ile Maurice  (19°51′S, 57°47′E) île avec une superficie de 1.69 
km2, et une élévation maximale de 280 mètres. L’île Ronde est située à 20 km 
au nord de l’île Maurice également située dans l’archipel des Mascareignes 
 
II/  La ge ́o-localisation par la lumie ̀re  
 
1)Particularités des GLS (« Global Location Sensing loggers ») 
  
Le Professeur Rory P. Wilson, de l’Université de Swansea au Pays de Galles, 
pour localiser les animaux, a eu l’idée d’utiliser la lumière comme les premiers 
navigateurs. Ceux-ci observaient le parcours du soleil afin d’estimer leur posi-
tion en mer. Ainsi, la longitude est estimée à partir de l’heure du midi local et la 
latitude est estimée à partir de la durée du jour (Wilson et al. 1992). 
 
Préambule : 
Dans cette thèse, afin d’éviter des répétitions, mais aussi dans un souci de 
concision, nous avons fait le choix d’une version courte et simplifiée du chapitre 
«  méthodologie » concernant les méthodes utilisées. En effet, les 
méthodologies complètes seront détaillées dans les chapitres suivants, car ceux-
ci ont été formatés tels des publications scientifiques. 
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Les GLS utilisés dans cette thèse sont les Mk 14 et Mk 15 (développés par le 
British Antarctic Survey, UK). Les GLS étant des marques archives (qui enre-
gistrent et stockent les données), ils doivent ê ̂tre récupérés pour avoir accès aux 
informations. Ils stockent les informations mesurées par leurs capteurs toutes les 
10 minutes. Les GLS sont dotés d’une horloge interne, d’une cellule photosensi-
ble, d’un capteur de conductivité et parfois d’un capteur de température (Mk 
15). Ils enregistrent donc la lumière ambiante, la conductivité et parfois la tem-
pérature en référence au temps.  
 
 
 
 
L’enregistrement de l’intensité lumineuse ambiante en quasi-continu permet de 
reconstituer les alternances jour/nuit et d’en déduire la position géographique de 
l’animal. C’est le principe de la géolocalisation par la lumière (Wilson et al. 
1992 ). La longitude est estimée à partir de l’heure GMT du midi local et la lati-
tude est estimée à partir de la durée du jour (figure 2.3). Les GLS sont attachés 
Figure 2.3 : Niveau de lumière ambiante mesuré durant 48 h (en noir) et élévation solaire 
modélisée (en rouges). Les ronds jaunes aux points d’inflexion indiquent les heures de 
lever et coucher du soleil (A. Jaeger). 
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au tarse de l’oiseau, avec un collier de serrage sur la bague métallique (figure 
2.4).  
 
 
 
 
2)Types de données enregistrées  
a)Les donne ́es de lumie ̀re  
La lumière reçue par le GLS est enregistrée toutes les 3 secondes et varie entre 0 
et 64 (unité arbitraire où 0 correspond à l’obscurité et 64 au jour). Pour pouvoir 
économiser de la mémoire, les données toutes les 3 secondes ne sont pas stoc-
kées, mais sont re-échantillonnées toutes les 10 minutes, et seule la valeur 
maximale de l’intensité lumineuse reçue pendant les 10 minutes est stockée. De 
plus, le capteur de lumière sature très vite et passe très rapidement de 0 (nuit) à 
64 (jour). Cette méthode permet de calculer 2 localisations par jour (au lever et 
au coucher du soleil). La précision des localisations obtenues par cette méthode 
a été estimée à 186 km (± 114 km) pour les oiseaux volants (Phillips et al., 
2004). L’imprécision de cette technique vient en partie du mode 
d’enregistrement, où les transitions du lever et coucher du soleil sont imprécises 
de 10 minutes environ. Une autre limite liée au principe de la géolocalisation par 
la lumière est la très grande imprécision des positions calculées pendant environ 
2 semaines autour des équinoxes (21 mars et 21 septembre) (Wilson et al., 
Figure 2.4: Photographie d’un GLS MK15 posé sur le 
tarse d’un paille en queue à brins rouges (Phaeton 
rubricauda). 
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1992). En effet, pendant ces périodes, la latitude ne peut pas être estimée à partir 
de la durée du jour, car celle-ci est la même partout sur Terre. 
b)Enregistreur d’activite ́ (conductivite ́)  
 
Le capteur de conductivité présent sur les GLS mesure l’état d’immersion de 
l’appareil, ce qui nous renseigne sur l’activité de l’oiseau (proportion de temps 
en vol ou sur l’eau). Comme pour la lumière, le capteur enregistre une donnée 
toutes les 3 secondes et compile les informations sur une période de 10 minutes. 
L’information stockée correspond à la proportion de temps où le capteur a été 
immergé, variant de 0 à 200. Une valeur de 0 indique que le capteur est resté sec 
pendant la période de 10 minutes (oiseau en vol ou à terre) et une valeur de 200 
indique que le capteur est resté immergé pendant 10 min (oiseau posé sur l’eau).  
c) Enregistreur de température 
 
En plus, d’enregistrer la conductivité certains GLS notamment les Mk 15 enre-
gistrent également la température de surface de la mer (SST) lorsque l’oiseau est 
immergé. En effet, la température est enregistrée après 20 minutes d’immersion, 
puis la température est enregistrée à nouveau après 40 minutes d’immersion. 
Cela peut se répéter toutes les 4 heures lorsque l’oiseau est immergé continuel-
lement. Lorsque l’oiseau est en vol (le capteur est sec), la température se réini-
tialisera au bout de 3 secondes.  
3)Méthodes de calcul des localisations à partir de la lumière  
 
Dans cette thèse, nous avons utilisé deux approches différentes. 
Tout d’abord , nous avons appliqué l’approche de modélisation bayésienne dé-
veloppée par Sumner et al. en 2009 et modifiée par Thiebot et Pinaud en 2010 
(package « TripEstimation » dans R). Cette méthode basée sur des modèles à 
changements d’états (« state space modèles » ), a pour but d’affiner la précision 
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des localisations en contraignant la trajectoire avec des a priori (« priors »), 
comme la vitesse moyenne de l’animal, sa direction, la température de l’eau en-
registrée par l’appareil ou par la présence de continent. Cette méthode a été utili-
sée pour les données de pétrels de Barau en migration. 
 
 
La méthode utilisée pour les Pétrels de Barau n’a pas pu être utilisée pour les 
Puffins du Pacifique. En effet, cette méthode nécessite un protocole particulier 
de pré et post-calibration (Thiebot et Pinaud 2010). Or les pré et post-
calibrations n’ont pas été réalisées de manière homogène pour toutes les opéra-
tions de tracking sur les puffins du Pacifique, en particulier lors des premiers 
déploiements (2008). 
 
Ensuite, nous avons utilisé le package GeoLight avec une correction de la locali-
sation grâce à la température de l’eau de surface enregistrée par le GLS, comme 
suggéré par Thiebot & Pinaud (2010). Pour chaque élévation solaire comprise 
entre -6 et 6, on calcule les coordonnées géographiques (latitude et longitude). 
On compare ensuite la température enregistrée par le GLS avec la température 
obtenue par imagerie satellitaire à la même date sur le point correspondant aux 
coordonnées géographiques calculées. Si la SST enregistrée par le GLS est égale 
à celle obtenue par imagerie satellitaire (+/- 1°C), la donnée est conservée, dans 
le cas contraire, la donnée est éliminée. Les données de température de surface 
obtenue par imagerie satellitaire ont été obtenues à partir du site POET - PO-
DAAC (http://poet.jpl.nasa.gov/ ) des données hebdomadaires moyennes de SST 
par satellite avec une résolution de 1 ° (Reynolds & Smith, 1994). Nous avons 
ensuite appliqué un filtre de vitesse (suppression des vitesse >80 km/h; McCon-
nell et al. 1992) afin de supprimer les localisations aberrantes estimées pendant 
les périodes d’équinoxes ou à partir de transitions jour-nuit erronées. Nous 
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avons aussi appliqué un filtre de continent afin de supprimer les localisations 
aberrantes estimées sur les continents (les oiseaux marins que nous avons étudié 
ne survolent pas les masses continentales pendant leurs migrations).  
 
4) Méthode de calcul de l’activité en mer 
 
Pour analyser l’activité en mer des oiseaux à partir des données d’immersion des 
GLS, plusieurs indices synthétiques ont été calculés, permettant la description 
des variations annuelles, saisonnières et journalières des patrons d’activité. Ces 
patrons sont exprimés en pourcentage de temps passé en vol continu (pas 
d’immersion pendant 10 mn), posé sur l’eau au repos (immersion continue pen-
dant 10 mn), ou en recherche alimentaire (alternance de périodes d’immersion et 
de vol pendant une même période de 10 mn). Nous avons utilisé les données de 
lumière pour discriminer les périodes diurnes et nocturnes 
 
Pour plus de détails voir la partie « Matériel & Méthodes » du chapitre 3 
 
 
 
III/  Analyse #spatiale #  :  analyse des kernels   
 
Il existe un grand nombre de façons de représenter les données de distribution 
spatiale. Lors de ces travaux de thèse nous avons utilisé l’une d’entre elles : le 
Kernel de densité. 
 
L’estimation de Kernel fut à l’origine développée pour obtenir une estimation 
lissée d’une densité ́ de probabilité ́ (univariée et multivariée) à partir d’un échan-
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tillon d’observations. La méthode de Kernel peut aisément être adaptée afin de 
fournir une estimation non biaisée de la Distribution de l’Utilisation (UD) direc-
tement à partir des données de localisation. Elle est aujourd’hui largement ré-
pandue (Wood et al. 2000 ; Pinaud & Weimerskirch 2007) et souvent vue com-
me la méthode par contour la plus fiable, bien qu’elle présente des faiblesses.  
En effet, l’intérêt de cette méthode est qu’elle n’est pas influencée par la taille 
ou le nombre de points et produit une distribution bivariée lissée du nuage de 
localisation. Une composante critique de ce calcul est la distance à partir de la-
quelle un point influence l’intersection de la grille : cette distance est le facteur 
de lissage (h). Plus cette valeur est grande, plus le domaine vital estimé est grand 
et continu, et moins ce dernier est précis (Silverman 1986, Worton 1989). Dans 
notre étude, une valeur de (h) fixe a été ́ utilisée, de manière à pouvoir comparer 
les résultats entre espèces, populations, individus et années. Conformément aux 
recommandations faites par BirdLife International (2004) pour rassembler les 
données sur les espèces étudiées, la valeur de (h) a été ́ fixée à la précision spatia-
le des localisations, soit 2° pour des données issues de GLS.  
D’un point de vue biologique, l’analyse de Kernel permettra de déterminer les 
zones où les oiseaux passent le plus de temps pendant leur trajet en mer.  
Deux types de Kernel seront utilisés : le Kernel 95 est la surface englobant 95 % 
de la distribution, et le Kernel 50 qui englobe les zones à plus forte densité ́ de 
positions soit ici, 50 % de la distribution. D’un point de vue biologique, nous 
avons considéré que le Kernel 95 représente le domaine vital et que le Kernel 50 
représente l’habitat majoritairement utilisé (Catry et al. 2009).  
Les analyses de Kernels ont été ́ effectuées avec le logiciel R (R Development 
Core Team 2009) et le package adehabitat. 
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IV) Modèles de distribution des espèces : #   
 
Au cours de ces travaux, la modélisation s’est faite avec l’utilisation du package 
«  Biomod2 » (Thuiller et al. 2009) qui regroupe un grand nombre de méthodes 
statistiques. 
 
Pour plus de détails sur le principe de la modélisation des habitats voir le chapi-
tre 1 partie III  
1)Les variables environnementales é́tudiées 
  
Plusieurs variables environnementales pouvant influencer la distribution 
océanique des oiseaux marins ont été sélectionnées.  
Elles ont été extraites du portail Bloom Watch 
(http://coastwatch.pfeg.noaa.gov/coastwatch/CWBrowserWW180.jsp).  
Les variables dynamiques ont été extraites à une résolution mensuelle et toutes 
les cartes environnementales ont été mises au format d’une grille standard de 
2×2° pour chaque période d’étude.  
 
Pour plus de détails voir la partie « Matériel & Méthodes » des chapitres 3 et 4 
 
2) Modélisation ENSEMBLE 
 Préambule : La préparation des données 
Avant la modélisation, nous avons calculé les coefficients de corrélation de 
Pearson entre chaque variable avec la fonction « cor » de R afin de s’assurer de 
ne pas introduire de variables corrélées. En effet, la plupart des modèles que 
nous avons choisi ne gèrent pas bien les variables corrélées. 
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a)Méthodes utilisées  
Les modèles d’habitat ont été construits à partir des localisations des oiseaux à 
l’intérieur de la zone la plus utilisée (k50), les cartes des variables environne-
mentales ainsi que les pseudos-absences. Ces données ont été transformées en 
présence/absence. 
Il est impossible de définir de réelles zones d’absence à partir des données de 
tracking car l'absence d'une donnée de tracking d'une zone ne signifie pas que 
des oiseaux non équipés de matériel de tracking ne puissent pas utiliser la zone 
en question. Des pseudo-absences ont donc été générées aléatoirement. Les 
pseudo-absences ont été fixées à 20% de la zone d’étude (à savoir l’Océan In-
dien). Cette étape a été répétée 20 fois afin que la sélection n’influence pas le 
modèle.  
Ensuite, les données de présence / absence ont été partitionnées aléatoirement, 
80% d'entre elles ont été utilisées pour la construction du modèle et 20% pour sa 
validation. Ici encore, cette étape a été répétée 50 fois.  
Un bon compromis entre la part de données utilisées pour la création et la vali-
dation du modèle est nécessaire. En effet, un sur- ajustement minimise la capaci-
té ́ d’adaptation du modèle à des données extérieures, malgré ́ sa qualité ́ apparen-
te.  
Pour chaque population, 20 x 50 = 1000 modèles ont donc été créés. La qualité́ 
des modèles a ensuite été évaluée à l’aide d’un critère de qualité ́ : le True Skill 
Statistics (TSS). Le TSS est une mesure simple et intuitive ( Allouche et al ., 
2006) .  
 
Seuls les modèles ayant un TSS supérieur à 0.8 ont été conservés puis agrégés 
selon une moyenne pondérée (un modèle donnant des prédictions très éloignées 
des autres (et donc plutôt improbables) aura un poids faible dans le calcul de la 
valeur finale des pixels)(Figure 2.4).  
 60 
Cette méthode donne des prédictions généralement plus robustes que les prédic-
tions issues d’un modèle unique.  
Cette méthode compile ainsi les modèles les plus adaptés et génère ensuite des 
probabilités de présence pour chaque pixel (carré de 1°x1°). 
 
b) Importance des variables  
L’importance des variables a été estimée avec la fonction « variable importan-
ce » présente dans le package biomod2. Cette procédure utilise la corrélation de 
Pearson entre les prévisions et prédictions standards où la variable d’intérêt a été 
permutée au hasard. Ce principe a été réalisé 5 fois. Le score a été calculé com-
me « 1 moins la corrélation ». Un score médian des 5 séries a ensuite été calculé 
(Thuiller et al., 2009 ) . Plus la valeur est élevée, plus  la variable a d’influence 
sur le modèle et les valeurs de 0 supposent, qu’il n’y ait aucune influence de cet-
te variable sur le modèle. Ce processus a été réalisé avec toutes les variables. 
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c) Prédiction de la répartition future  
 
Remplacer par "Une partie de la thèse a consisté à prédire la répartition future 
d'une espèce d'oiseau marin, en faisant tourner les modèles d'habitats avec les 
données environnemtales prédites par le GIEC. Pour des raisons de temps (la 
préparation des modèles et les calculs de répartition à l'échelle du bassin océani-
que entier sont extrêmement chronophages), nous avons décidé d'adopter cette 
démarche pour une seule espèce. Nous avons choisi le pétrel de Barau car c'est 
l'espèce pour laquelle nous disposions de la plus grande quantité de données 
spatialisées. Par ailleurs, il s'agit d'une espèce endémique et menacée pour la-
quelle la modélisation prédictive de sa répartition représente un enjeu majeur en 
terme de conservation. Par ailleurs, nous avons focalisé notre étude sur la phase 
Figure 2.4 : schéma du processus de modélisation 
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internuptiale car pendant la reproduction les déplacements des animaux sont 
contraints par la nécessité de retourner au nid régulièrement pour incuber ou 
nourrir le poussin, ce qui peut impacter la modélisation. De plus la qualité des 
habitats utilisés pendant la phase internuptiale est déterminante pour la survie et 
la reproduction, car c'est pendant cette phase que les individus reconstituent 
leurs réserves et se préparent pour la reproduction suivante.  
Actuellement seule la température de surface est prédite par les modèles de 
changement climatique. Le modèle qui va nous permettre de prédire les zones 
favorables dans le futur inclura donc la température de surface. Nous avons 
ajouté la bathymétrie, variable statique à cette échelle de temps, ainsi que les 
gradients spatiaux de ces deux variables qui amélioraient sensiblement le modè-
le prédictif. Les données de SST étaient disponibles sur une grille de 1.25x1.25 
degrés. Nous les avons re-interpolées sur une grille de 2x2 degrés avec la fonc-
tion lowres (package adehabitatMA) pour correspondre à nos données de suivi.  
Un modèle Ensemble a été construits avec les données de suivi 2008, 2009, et 
2012. Pour chacune des variables environnementales, nous avons calculé, pour 
tous les pixels de la zone d’étude, la médiane des valeurs des trois années étu-
diées. Les pseudo-absences ont été sélectionnées comme expliqué précédem-
ment.  
Les distributions futures ont été prédites à court (2020), à moyen (2050) et long 
terme (2100), ce qui nous permet d’étudier les tendances à long terme en répon-
se aux changements des habitats marins. 
 
Le traitement de données a été effectué uniquement sous les logiciels R 3.1.2.  
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Chapitre 3 La compétition 
intraspécifique explique-t-elle  la 
phénologie et  la sélection des habitats 
océaniques du puffin du Pacifique dans 
l 'ouest de l 'océan Indien ? Une approche 
métapopulationnelle.  
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Breeding phenology, migration patterns and foraging habitats of 
the wedge-tailed shearwater of the western Indian Ocean : a meta-
population analysis 
 
--------En cours de préparations -------- 
Auteurs : B. Legrand, A. Benneveau, A. Jaeger, V. Tatayah, N. Shah, R. 
Von Brandis, M. A. Kappes, P. Pinet and M. Le Corre 
Journal: Diversity and Distribution 
A retenir : 
 
- Nous avons étudié les processus de ségrégation intraspécifique chez le Puffin 
du Pacfique (Ardenna pacifica) l'un des oiseaux les plus abondants de la région 
tropicale Indo-Pacifique.  
- Nous avons comparé la phénologie de reproduction, les schémas de migration, 
les aires d'hivernage et d'alimentation d'oiseaux des 4 populations les plus im-
portantes de l'océan Indien occidental.  
- Les oiseaux se reproduisent de façon saisonnière à tous les endroits, mais les 
populations du nord (Cousin et Saint-Joseph) se reproduisent deux mois plus tôt 
que les populations du sud (La Réunion et île Ronde).  
- La plupart des oiseaux migrent vers le nord et le centre de l'océan Indien après 
la reproduction, avec de grandes zones d'hivernage dans le sud de la péninsule 
de l'Inde et du Sri Lanka.  
 - Dans toutes les populations les oiseaux sélectionnent des eaux chaudes, pro-
fondes et unproductives, sauf lors de l'exode prépositale, où ils ont eu tendance à 
sélectionner des zones plus froides et plus productives.  
- Des phénomènes de ségrégation spatiale, couplés à un décalage phénologique 
pouvant atteindre 3 mois semblent limiter la compétition intraspécifique en mer 
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Breeding phenology, migration patterns and foraging habitats of the wed-
ge-tailed shearwater of the western Indian Ocean : a metapopulation analy-
sis 
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c Nature Seychelles, The Center for Environment and Education, Roche Caiman, 
Mahé, Seychelles, 
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hé, Seychelles 
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mistes 
 
Abstract :  
Biological productivity in tropical oceans is known to be lower, less seasonal 
and less predictable than in temperate or polar oceans. However, the tropics 
support massive seabird populations and communities, suggesting that some 
interspecific and intraspecific spatio-temporal segregation processes may occur. 
We investigated intraspecific segregation processes in the wedge-tailed shear-
water, Ardenna pacifica, one of the most abundant seabirds of the tropical Indo-
Pacific area. We compared the breeding phenology, migration patterns, winter-
ing areas and foraging habitats of birds of the 4 most important populations of 
the western Indian Ocean, including two “northern populations”, Cousin Island, 
Central Seychelles (4°S) and St. Joseph Atoll, Amirantes (5°S) and two “south-
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ern populations” (Round Island, Mauritius, 20°S and Réunion Island 21°S). 
Birds breed seasonally at all locations but northern population (Cousin) breed 
three months earlier than southern population (Réunion). This pattern was main-
tained throughout the annual cycles. Most birds migrated to the northern and 
central Indian Ocean after breeding, with major wintering areas in the south of 
the India Peninsula and Sri Lanka. However, because of the time lag in phenol-
ogy, there was very little temporal overlap in the use of this wintering area: birds 
of the northern populations migrated there from February to May, whereas birds 
of the southern populations migrated there from May to August. In all popula-
tions birds selected warm, deep and unproductive waters, except during the pre-
laying exodus, when they tended to select cooler and more productive areas. 
These results are discussed in terms of adaptation to local environmental condi-
tions, phenotypic plasticity and intraspecific competition.  
Keywords : WTSH; metapopulation ; Indian Ocean ; Global Location Sensing 
(GLS); Species Distributions Models (SDM) 
 
Introduction :   
Competition for resources has an important role in animal foraging ecology, 
population regulation, and in the structuring of animal communities  (Hutchin-
son, 1957). Intra-specific competition is an interaction between individuals of 
the same specie competing for limited resources. Intra-specific competition is 
often more intense than inter-specific competition (between individuals of dif-
ferent species) because of the lack of niche partitioning between conspecifics 
(Begon , Townsend and Harper 2006) although sexual dimorphism is sometimes 
considered as intra-specific niche partitioning (e.g. northern giant petrels, Gon-
zalez-Solis, Croxall and Wood 2000 ; frigatebirds, Hennicke, James and Wei-
merskirch 2015). During the breeding period, seabirds are central place foragers. 
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They are constraint to continuously commute from their breeding colony to their 
foraging grounds and so they are more exposed to intra-specific competition. 
Since the pioneering work of Ashmole (1963), intra-specific competition is sus-
pected to be intense around large seabird colonies, which result in prey depletion 
in their neighbourhood, the so-called “Ashmole Halo” (see also Furness and 
Birkhead 1984, Garthe et al. 2011, Oppel et al. 2015). However, the Ashmole 
theory does not consider interactions between neighbouring colonies (Furness 
and Birkhead 1984; Wakefield et al. 2013). Cairns (1989) proposed that seabird 
colonies should be distributed in such a way as to minimize the overlap of forag-
ing areas and consequently intra-specific competition (Cairns 1989). The ques-
tion of intra-specific competition of seabirds from neighbouring colonies has 
been investigated in non-tropical areas characterized by high productivity and 
high seasonality (Gremillet et al. 2004, Wakefield et al. 2013, Ramos et al. 
2013, Ceia et al. 2015). In these studies, birds from different colonies show spa-
tial segregation in their foraging area while in some species, birds overlap in 
some specific foraging area depending on their colony (Ramos et al. 2013, Wa-
kefield et al. 2013). 
To our knowledge, no study investigated the consequences of intraspecific com-
petition in terms of spatial distribution of foraging grounds in tropical seabirds. 
Seabird competition for food in tropical waters may differ from higher latitudes 
for several reasons: first, compared with cooler waters, tropical waters are gene-
rally oligotrophic and differ from temperate or polar waters by a less marked 
seasonnality and by a lower predictability of food availability (Weirmerskirch 
2007). Second, most tropical seabirds acquire their prey near the surface and 
rely on subsurface predatory fish or mammals to drive smaller prey organisms to 
the surface. For instance, in the Indian Ocean, several species of terns, noddis 
and shearwaters are known to forage in association with subsurface predators, 
mainly yellowfin tuna (Thunnus albacares) and skipjack tuna (Katsuwonus pe-
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lamis) (Jaquemet et al. 2004, 2005 c). These characteristics have strong impact 
on seabird distribution at sea and could enhance the effect of intra-specific com-
petition because foraging opportunities are rare and spatially unpredictable (Ca-
try et al. 2009).  
Most seabirds leave their breeding ground to migrate to non-breeding areas. The 
importance of intraspecific competition during this period of their life cycle is 
increasingly documented (Thiebot et al. 2011, Thiebot et al. 2012 ; Ratcliffe et 
al. 2014). In general, non-breeding seabirds from neighboring colonies or from 
distinct populations are spatially segregated (Thiebot et al. 2011, Thiebot et al. 
2012 ; Ratcliffe et al. 2014). For instance, Thiebot et al. (2012) showed that two 
neighboring populations of Eastern Rockhopper Penguins showed strikingly dis-
tinct distribution in space, while foraging in similar habitats but their temporal 
delay of two months enabled them to avoid overlap. 
The wedge-tailed shearwater is a medium-sized tubenose species. It has a wide 
distribution throughout the tropical Pacific and Indian Oceans roughly between 
latitudes 35°N and 35°S, nesting on a large number of oceanic islands (Del 
Hoyo et al. 1992). WTSH has a global population of about 5 000 000 adults 
(Brooke 2004).  
Few studies investigated the at sea distribution of the wedge-tailed shearwater 
with telemetry tools. In the Indian Ocean, during the chick-rearing and pre-
breeding periods, WTSH nesting on Aride Island in Seychelles Archipelago fo-
raged close to their colony (Catry et al. 2009, Cecere et al. 2013). During the 
non-breeding period, some WTSH from Aride Island stayed as close as 1000 km 
to their colony, while others travelled 3500 km to the Central Indian Ocean Ba-
sin (Catry et al. 2009). During early chick-rearing, WTSH from Aride Island 
foraged just outside a granitic bank characterized by upwelling and higher va-
lues of primary production compared to surrounding areas (Cecere et al. 2013). 
Nonetheless, WTSH seem to exploit relatively unproductive oceanic waters (Ca-
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try et al. 2009). In Pacific Ocean, WTSH that breed in the subtropics (Hawai’i 
and on Lord Howe Island) where waters are more productive than in tropics, 
used a unimodal foraging strategy, foraging close to the colony (Baduini 2002, 
Peck & Congdon 2005). By contrast, WTSH breeding in the tropical waters of 
the Australian Great Barrier Reef are known to employ a bimodal foraging cycle 
during the breeding season, interspersing multiple short trips with a long trip 
(Congdon et al. 2005, Peck & Congdon 2005).  
Here, we have tracked birds of four WTSH populations during at least one an-
nual life-cycle, two in the Mascarene Archipelago (Round Island, near Mauritius 
and Reunion Island) and two populations in the Seychelles Archipelago (St Jo-
seph Atoll in the Amirantes and  Cousin Island in the Central Seychelles). 
Round Island (60000 pairs) is the largest breeding colony of WTSH in the wes-
tern Indian Ocean (WIO) whereas Reunion Island (<1000 pairs) is one of the 
smallest (Kappes et al. 2013). Both islands are distant of about 270km. St Joseph 
Atoll and Cousin Island are distant of about 290km and benefit from particular 
oceanographic conditions, particularly the seasonal south-west monsoon which 
enrich all the northwestern Indian Ocean from May to November, through the 
coastal upwelling of Somalia. St Jospeh Atoll (28655 pairs) has the third largest 
breeding population of the WIO and Cousin Island (13000 pairs) has the fifth 
(Kappes et al. 2013). This study enables the investigation of three key points in a 
metapopulation context:  
- When, where and how WTSH used marine habitat in WIO? 
- Do WTSH used different marine habitat when nesting in different local envi-
ronment in WIO? 
- Do WTSH from neighbouring colonies used the same habitat ? 
We investigated these questions by identifying phenology of these populations, 
assessing the spatial overlap of at-sea distribution of these populations, analys-
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ing at sea activity and modelling their at-sea distribution and highlighting envi-
ronmental features that influence their at-sea distribution.  
 
Materials & Methodes 
Field study 
This study was conducted on four colonies in WIO between 2009 and 2012 
(Table 1). Two colonies are located in Seychelles Archipelago: Cousin Island 
(4°19′ S, 55°39′ E) and St Joseph Atoll (5°25ʹ S, 53°20ʹ E). The two other colo-
nies studied are located in the Mascarenes : Reunion Island (21°6′ S, 55°31′ E) 
and Round Island (19°51′ S, 57°47′ E) For more details on islands size and 
number of breeding WTSH pairs see table 1. GLS loggers were mounted on 
bands using cable ties, deployed on WTSH during incubation and recovered du-
ring the entire following breeding season. MK15 loggers have light, conductivi-
ty (to calculate immersion time) and temperature sensors. Temperature data re-
corded by the loggers can be used to improve geolocation, by comparision with 
the sea surface temperature obtained through satellite imagery (see below). 
 
At sea location analysis 
We analyzed light-level data using the R-package GeoLight (Lisovski & Hahn 
2012). The process estimates daily geographic location from light levels re-
corded using the light-threshold method. To estimate sunrise and sunset times 
(i.e. latitudes), this method use calibration data to define a sun elevation angle 
by fitting the recorded day/night lengths to theoretical values across latitudes. 
However, light level measurement is influenced by light-environnment which in 
turn is influenced by climate or behaviour of the tracked animal (Lisovski et al. 
2012, Lisovski & Hahn 2012). Biases induced by light-environment can be cor-
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rected by finding the appropriate sun elevation angle (Lisovski et al. 2012). 
Thiebot and Pinaud (2010) suggested to improve the light-threshold method by 
correcting the latitude with SST values recorded by loggers. We developed a 
procedure in this way. For each day of a record, we calculated coordinates asso-
ciated with the light threshold recorded for each sun elevation angle between -6° 
and 6°. Among all couples of coordinates calculated, we selected the couple of 
coordinates that pass speed (20 km/h ; Pinet et al. 2012) and continental filters 
and for which the difference between the SST recorded by satellite and the SST 
recorded by the GLS is the lowest. We downloaded from the POET-PODAAC 
website (http://poet.jpl.nasa.gov/) weekly averaged Reynolds satellite SST data 
with 1° resolution (Reynolds & Smith 1994). We considered the 50% kernel 
density contours to represent the core areas of at sea distribution of WTSH (Ca-
try et al. 2009) and produced kernel density maps using ‘adehabitat’ (Calenge 
2006) with a smoothing parameter h equal to 2°. 50% kernels have been calcu-
lated for each period of the WTSH cycle of life and for each colony. In addition, 
overlaps between colonies of monthly 50% kernels have been calculated using 
kerneloverlaphr function.  
 
At sea activity analysis 
Mk15 loggers recorded immersion data. Every 3s, wet or dry status was re-
corded, 1 indicated wet status and 0 dry status. Loggers summed over 10min 
intervals wet and dry status providing a value between 0 (continously dry) to 
200 (continously wet). Synthetic indexes usually used were calculated to analyse 
the activity of WTSH with immersion data (Catry et al. 2009; Pinet et al. 2011). 
Median percentage of time spent foraging (resp. in flight and in floating) was 
calculated by adding all 10min-periods during which immersion value is supe-
rior to 0 and inferior to 200 (resp. equal to 0 and 200) and dividing by the total 
number of 10min-periods studied. In addition, we calculated median duration of 
 72 
foraging, flying and floating bouts (McKnight et al. 2011). We defined 3 catego-
ries of at sea behaviour based on wet/dry data, following McKnight et al. 2011. 
Flying bouts correspond to periods of 10 mn with no immersion recorded (im-
mersion value = 0). Sit-on-water bouts correspond to periods of 10 mn with 
continuous immersion (immersion value = 200). Foraging bouts correspond to 
periods with a combination of flying time and floating time (immersion value >0 
and <200). During incubation, seabirds alternate foraging trips and incubation at 
nest. In this study, we have focus only on incubation foraging trip excluding pe-
riod at nest. 
To compare the activity behaviours between night and day, sunset and sunrise 
hours have been determinated from light data recorded by GLS and matched 
with immersion data. Each activity index was thus calculated for each colony, 
for both breeding and wintering and for both daytime and nighttime. Compari-
son of activity indexes were performed with pairwise Wilcoxon rank sum test 
with Holm correction. 
 
Phenology 
Each stage of seabirds biological cycle (migration, wintering, prelating exodus, 
stay at nest for incubation, chick rearing) is  characterized by a specific beha-
viour which can be deduced from GLS data (geolocation, light and wet/dry da-
ta). For a detailled description of the criterias used from GLS data to infer phe-
nology, see table S1, supplementary materials. The phenology and duration of 
the different stages of the birds of the different studies colonies were compared 
with multiple comparisons tests (TukeyHSD function in R). 
 
SDM process  
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Data preparation 
Environmental data were selected according to their biological relevance and 
availability. Both static (bathymetry, BATHY, m) and dynamic data were down-
loaded from NOAA Coastwatch (http://coastwatch.pfel. noaa.gov/coast-
watch/CWBrowserWW180.jsp). Dynamic data includes Chlorophyll-A (CHLA, 
mg.m-3), Sea Surface Temperature (SST, °C), Primary Productivity (PP, 
mg.C.m-2.day-1), Sea Surface Height deviation (SSH, cm), Wind speed (WIND, 
m.s-1). We used weekly data for CHLA and SST and daily data for SSH and 
WIND. Daily data were then averaged on a week basis. Then for each dynamic 
variable, weekly data corresponding to the dates of a given trip were averaged. 
Environmental maps were re-interpolated on a grid of 1x1 degrees to match 
GLS resolution data. We calculated spatial gradients of bathymetry, SST, 
CHLA, WIND and SSH (BATHYG, SSTG, CHLAG, WINDG, SSHG respec-
tively) using slope function (SDMTools package). 
Prior modelling, strongly correlated (COR>0.7) predictors were identified by 
estimating all pair-wise Spearman rank correlation coefficients. High correlation 
was between SST and WIND and between CHLAG and CHLA. Thus, we ex-
cluded CHLAG and WIND from further analyses.  
 
Ensemble modelling and Evaluation 
Tracking data doesn’t allow to define true-absences, so we randomly selected 
pseudo-absences, outside the core area and inside the study area defined by 
maximal distance travelled by birds during the study period. This random selec-
tion was repeated 20 times in order not to affect the results of the model.  
Each selection of pseudo-absences added to presences data in the core area were 
then cut randomly into two parts; one was used to build the model (80% of the 
dataset) and the other to evaluate the model (20% of the dataset). This was re-
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peated 50 times so that the random selection does not affect the results (Thuiller 
et al. 2009). We obtained 1000 initial datasets for each colony/period/year. Each 
of these datasets was added to environmental variables to build a Random Forest 
model. Here, we choose to use Random Forest (RF; Breiman 2001; Cutler et al. 
2007) to model habitat suitability because this method improves the fit of the 
final model, limiting bias for each model while avoiding overfitting of the final 
model.  
True Skill Statistics (TSS), sensibility and specificity were calculated to evaluate 
each model. The TSS is a composite index that takes into account sensitivity and 
specificity and that is not sensitive to prevalence, contrary to the kappa index, 
and TSS is a simple and intuitive measure contrariwise to the AUC (Allouche et 
al. 2006). According to Cortzee et al (2009) TSS superior to 0.8 is good to ex-
cellent and Thuiller et al (2013) considered very high to excellent TSS superior 
to 0.87.  
Ensemble model predictions were calculated using aggregation of predictions of 
RF models with a TSS superior to 0.8 with a weighted average. The weight as-
signed to each RF model is proportional to the quality of the model as measured 
by the TSS. 
Models were built with ‘biomod2’ package (Thuiller et al. 2009) in R software 
(www.r-project.org). 
 
 
Importance of variables and characteristics of suitable habitat 
Variables importance was estimated with ‘variables_importance’ function in the 
‘biomod2’ package. This procedure uses Pearson correlation between the stan-
dard predictions and predictions where the variable of interest has been ran-
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domly permutated. This principle was realized 5 times. The score was calculated 
as 1 minus the correlation. Median score of the 5 runs was calculated (Thuiller 
et al. 2009). The highest the value, the more influence the variable has on the 
model. A value of 0 assumes no influence of that variable on the model. This 
process was realized with all variables. 
Characteristics of suitable habitat have been described for each colony studied in 
agreement with the most important variables for all colonies. 
 
Results 
Logger recovery  
127 Global Location Sensing (GLS) (Mk15; developed by the British Antarctic 
Survey, Cambridge) were deployed on adults and 56 were retrieved (percentage 
of retrieved = 44%, see table 1 for more details). We did not find any obvious 
detrimental effects of the loggers on tracked birds. Indeed, no significant differ-
ence (p=0.378) was detected in body mass of WTSH between GLS deployment 
and recovery (mean ± SD: 378 ± 42g and 385 ± 35g, respectively) 
 
Data from Reunion Island 
WTSH from Reunion Island were tracked for two years (2009-2010 and 2011-
2012, table 1). Preliminary analyses (unpublished results) showed no differences 
between phenology of the two groups of birds during the two different years. 
Core areas of birds during the two study years highly overlapped and there was 
few differences in habitat models (unpublished results). Thus, we decided to 
pool Reunion Island data collected during the two study years. 
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Phenology 
Birds of the four colonies bred seasonally and synchronously within each stu-
died colony, but there was strong inter-island variations (table 2). The breeding 
phenology of WTSH of the western Indian Ocean varied along a latitudinal gra-
dient. If we consider the date of return to the colony as the start of the breeding 
season (table 2), we observe that birds from the northernmost colony (Cousin 
Island, Seychelles) started to breed 3 months earlier (late May) than birds of the 
southernmost colony (Réunion island, Mascarenes, late August), and this delay 
was observed for each stage of the annual cycle (table 2). Birds of St Joseph 
Atoll (which is at only 1° south of Cousin island) started to breed in mid June 
that is a bit less than 1 month after those of Cousin Island and birds of Round 
Island (which is at only 2° north of Réunion Island started to breed in late July, 
that is one month before those of Réunion. The duration of the different stages 
of the annual cycle where consistent on average, but with inter-island variations 
in some parameters (table 2). All birds performed a 21 to 35 day prelaying exo-
dus before incubation, with birds of St Joseph Atoll doing a longer trip than 
birds of the other islands. The chick-rearing stage lasted 76 (St Joseph) to 123 
(Réunion)  days, but this range may be a bias inherent to the method (see Dis-
cussion). The post-breeding migration lasted 19 (Réunion) to 58 (St Joseph) 
days and this range was related to the occurrence of stopovers during the migra-
tion. Birds that performed stopover(s) during their post-breeding migration The 
wintering period lasted 70 days on average, with no inter-island variations. Fi-
nally the pre-breeding migration was always shorter than the post-breeding mi-
gration (21 days on average) with no inter-island variations. Birds never made 
stopovers during prebreeding migrations. 
At sea distribution and spatial overlap 
At sea distribution of birds from the four colonies during the four interesting pe-
riods were ploted in figure 1. 
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During prelaying exodus, birds from Seychelles Archipelago overlapped partial-
ly (35% of averaged overlap) during this period in an area from 73°E to 87°E 
and from 12°S to 0° (figures 1A & 2). Birds from Mascarene Islands overlapped 
partially (57% of averaged overlap) during this period in an area from 47°E to 
61°E and from 28°S to 19°S. During incubation, birds from Seychelles Archipe-
lago foraged in a shared area to the south of Seychelles Archipelago from 52°E 
to 59°E and 4°S to 12°S (44% of averaged overlap). In addition, birds from  St 
Joseph Atoll travelled east to Somalia Basin, from Seychelles to African Horn 
(figure 1B). Birds from Mascarenes Island overlapped in a shared area south-
west to Reunion Island (68% of averaged overlap). During chick-rearing, birds 
from Seychelles Archipelago foraged in south Seychelles Archipelago (33% of 
averaged overlap) from 54°E to 58°E and 6°S to 14°S while birds from Masca-
rene Islands overlapped (45% of averaged overlap) in the vicinity of Reunion 
and Round Islands (figure 1C). During breeding periods, areas used by birds 
from Mascarene Islands didn’t overlapped with areas used by birds from 
Seychelles Archipelago (figures 1 & 2). 
Birds from Seychelles Archipelago winter in a shared area (83% of averaged 
overlap) in the Central Indian Basin (figure 2D). Birds from Reunion Island 
wintered in three distinct areas (1) 6 birds used an area near Somali Basin (2) 4 
birds wintered in the same area used by birds from Seychelles Archipelago in 
the Central Indian Basin (42% of averaged overlap) (3) 7 birds wintered to the 
south of India. Birds from Round Island wintered in two distinct areas (1) half of 
birds used the south of India as Reunion Island bird do (26% of averaged over-
lap) and (2) a half of birds wintered on the Mascarene plateau (figure 2D). 
 
Overlap between colony at sea-distribution 
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Core areas of birds from St Joseph Atoll and Cousin Island overlaped all year 
long (figure 2 and see figure S1, supplementary materials). The percentage of 
overlap was maximal between March and June (non-breeding period, 64-73%) 
and fall to 8% in July at the end of prenuptial period and the start of prelaying 
exodus. Birds from Round Island and birds from Reunion Island used the same 
areas all year long (overlap between 23% and 80%) except in July when birds 
ended their non-breeding period. 
Birds from Mascarene Islands partly used the same areas as birds from Seychel-
les for six month on eleven (January: 35%, February: 2%, May: 14%, June : 
17%, July: 8% and August: 6%). Overlap between birds from Mascarene Islands 
and birds from Seychelles Archipelago was maximal in January, when birds 
from Seychelles were leaving their colony to winter and birds from Mascarene 
Islands were in chick-rearing. 
At sea activity 
Activities of WTSH exhibited some temporal variations (table 3). Birds spent 
more time sitting on water during wintering than during breeding (50% and 12% 
respectively, p < 0.001) and less time in flight (7% and 45% respectively, p < 
0.001). Activity parameters were also different between the three periods of 
breeding (significative differences, p < 0.001). Distribution of time between sit-
ting on water, flying and foraging also varied between daylight and darkness. 
Birds foraged more during daylight than during darkness (breeding, resp. 44% 
vs 25%, p < 0.001 ; wintering, resp. 45% vs 21%, p < 0.001) and foraging bouts 
were longer during daylight than during darkness (breeding, 20min vs 10min, p 
< 0.001 ; wintering, 20min vs 10min, p < 0.001). Beyond temporal variations 
exhibited in WTSH activities, differences between colonies had been highligh-
ted. Overall, birds from Seychelles Archipelago spent less time in foraging than 
birds from Mascarene Islands (32% vs 35%, p < 0.001). They spent more time 
sitting on water (61% vs 53%, p < 0.001) and less time in flight (5% vs 8%, p < 
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0.001) than birds from Mascarene Islands during wintering and this is the oppo-
site during breeding (resp. sitting on water, 14% vs 11%, p < 0.001 ; flight, 54% 
vs 45%, p < 0.001). Overall, birds from Cousin Island spent more time sitting on 
water and flew less than birds from St Joseph Atoll (table 3). They foraged more 
than birds from St Joseph Atoll during breeding and foraged less than birds from 
St Joseph Atoll during darkness while wintering (table 3). The night, birds from 
Round Island spent more time sitting on water and in foraging and less time in 
flight than birds from Reunion Island and median length of flying bouts were 
shorter for birds from Round Island (table 3). During wintering, birds from 
Round Island spent more time foraging and foraging bouts were longer the day, 
and spent less time in flight than birds from Reunion Island (table 3). For more 
details see table 3. 
 
Suitable habitat modelling and characterisation 
Suitable habitat models for all periods yielded good performance (TSS > 0.9) 
and predicted well the WTSH’s presence (Sensitivity > 98%) and WTSH’s ab-
sence correctly (Specificity > 95%). Overall SST and CHLA were the main con-
tributing factors for all periods and populations (table 4). Birds of all islands al-
ways foraged in deep >3800 m depth), warm (>28°C, except for some instances, 
see below) and poor (<0,2 again except for some instances, see below) waters, 
throughout the year. 
However, birds from Seychelles Archipelago wintered in more productive areas 
than birds from Round Island but in less productive areas than birds from Reu-
nion Island (resp. p=0.009 and p < 0.001, table 5). They tended to select richer 
waters than those selected by birds from Mascarene Islands during prelaying 
exodus and incubation (resp. p < 0.001 and p < 0.001, table 5). Furthermore, 
birds from St Joseph Atoll used the richer area during their incubation in compa-
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rison with birds from Cousin Island (p < 0.001, table 5). During chick-rearing, 
birds from Reunion Island used poorer waters than birds from Cousin Island (p 
< 0.001, table 5). 
WTSH from Seychelles Archipelago tended to select warmer waters than birds 
from Mascarene Islands during wintering and during prelaying exodus (resp. p < 
0.001 and p < 0.001, table 5). Furthermore, birds from Round Island wintered in 
warmer areas than those from Reunion Island (p < 0.001, table 5) but used coo-
ler waters than birds from Reunion Island during prelaying exodus (p = 0.017, 
table 5). During chick-rearing, birds from St Joseph Atoll and Reunion Island 
used warmer waters than birds from Cousin and Round Island (p < 0.001, table 
5). 
Bathymetry was the main contributing factor for birds from Seychelles during 
wintering but no significative differences have been highlighted between median 
bathymetry values in wintering areas (table 4 and table 5). SSTG was also of 
high importance for birds from St Joseph Atoll during prelaying exodus with a 
median value smaller than value of SSTG in area used by birds from Cousin 
Island (p = 0.014, table 5). 
 
Discussion 
This study aimed to describe and compare phenology, at-sea distribution, at-sea 
activity and habitat of WTSH nesting in four colonies of the Western Indian 
Ocean. More specifically, our goal was to determine if birds of distinct colonies 
may compete when at sea and if any temporal or spatial patterns may limit in-
traspecific competition. 
 
When, where and how WTSH used marine habitat in the WIO? 
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WTSH nesting in WIO Islands showed seasonal annual cycle with breeding du-
ring austral summer and migration during austral winter in accordance with pre-
vious studies in Reunion Island (Barré et al. 1996), in Round Island (Gill et al. 
1970), in Seychelles Archipelagos (Catry et al. 2009), in the east of the Indian 
Ocean (Peck et al. 2006). They stayed in the WIO during breeding and selected 
several wintering habitat but seemed to favour two areas in Central Indian Basin 
and to the south of Indian confirming previous study (Catry et al. 2009; Le Cor-
re et al. 2012). Central Indian Basin is known to host at least four migratory sea-
birds during their wintering: the Barau’s petrel, the red-tailed tropicbird, the 
WTSH and the white-tailed tropicbird wherease the south of Indian seems to be 
few used by seabirds (Le Corre et al. 2012). Catry et al. has shown in 2009 two 
distinct migratory strategies of WTSH nesting in Seychelles Archipelago with 
one part of tracked WTSH migrating in Central Indian Basin and an other part 
wintering close to the colony. Contrariwise, in our study, all birds nesting in the 
two Seychelles Islands wintered in the same area. Birds from Seychelles Archi-
pelago have been tracked the same year (2009-2010) and more birds should be 
tracked over time to assess the consistency of this single wintering area over 
years. Furthermore, 7 birds from Reunion Island have also been tracked in 2010, 
they did not used exclusively the wintering area used by birds from Seychelles 
Archipelagos. Birds from Mascarene Islands wintered in four distinct area.  
Habitat suitability models emphasized the importance of SST and CHLA in the 
use of WTSH habitats. These features are frequently presented as of high impor-
tance in habitat suitability modelling for Procellariiformes (Péron et al. 2010, 
Louzao et al. 2010). Overall birds from three of the four colonies (excluding 
birds from Reunion Island) used cooler and more productive waters during pre-
laying exodus and warmer and poorer waters during wintering according as 
found by Catry et al (2009).  
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As several species of albatrosses (Mackley et al. 2010), WTSH nesting in WIO 
spent more time sitting on water during wintering than during breeding. As in 
albatrosses, it is probable that moult pattern and the wing-molt duration is key 
player in differences in activities between wintering and breeding seasons. In-
deed, as others shearwaters, WTSH moult annualy in 3 to 5 months (Bridge 
2006), during non-breeding season. During moult, capacities of flight are likely 
altered and energy expenditure may increase, in concordance with the fact that 
birds spent around 38% less time flying and 38% more time on water during 
wintering than during breeding. Activities patterns of WTSH differ also between 
breeding phases presumably because of the degree of constraints due to central 
place foraging including time constraints and balance between energy request 
and expenditure (Phalan et al. 2007 ; Mackley et al. 2010). During incubation 
energy requests may be higher than during prelaying exodus because partners 
alternate during this first period fasting and at-sea trips to restore their body 
condition. We suggest that WTSH may adopt an optimal activity behaviour to 
cope with the higher demand of energy during incubation. Indeed, our study 
showed birds spent more time in foraging and on water and less time in flight 
during incubation than during prelaying exodus. Furthermore, althought during 
incubation energy demands are lower than during chick-rearing, WTSH are less 
constrained by the need to return quickly to the nest to take care of chick than 
during chick-rearing, allowing WTSH to better balance energetic costs and 
energy expenditure. This hypothesis is confirmed by the fact that birds spent 
more time in foraging and on water and less time in flight during incubation than 
during chick-rearing. We have also shown a difference of activities between 
daylight and darkness. While previous study emphasized that WTSH display 
nocturnal activity at some colonies and diurnal activity at others (Whittow 
1997), birds nesting in four colonies in WIO displayed a diurnal activity, fora-
ging more during daylight than during darkness (about two more time). One of 
the most likely hypothesis is that the night visibility is reduced resulting in a less 
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efficient of foraging strategy (Mackley et al. 2010). The choice of habitat may 
also influence activity patterns (Cleeland et al. 2014) but further investigations 
studying the link between activity patterns and environmental conditions in ha-
bitats selected by WTSH should be conducted to better understand these rela-
tions. 
 
Year round phenology and the marine environment 
We have shown that there is a 3 month delay in the onset of breeding between 
the northernmost and the southernmost populations. Intraspecific variations in 
breeding schedules of tropical seabirds have already been found in the western 
Indian Ocean (Le Corre 2001, Jaquemet et al 200?) and spatial and seasonal 
changes in marine productivity and prey concentration are known to drive such 
variation (see for instance Jaquemet et al...). Interestingly it has been found that 
WTSH of the eastern Indian Ocean also show a similar pattern: in western Aus-
tralia, birds breeding on islands of the North West Shelf (21°S) breed 3 weeks 
earlier than those breeding at Houtman Abrolhos (28°S) and Rottnest island 
(32°S) (Dunlop et al. 2002). It has been shown that both inter-annual and spatial 
variations in breeding phenology of seabirds of western Australia are driven by 
oceanic conditions, especially the strength of the Leeuwin Current, which drive 
local marine productivity (Dunlop et al. 2002, Surman et al. 2012). In our re-
gion, it is clear that the monsoon has a major impact on marine productivity and 
on food webs of the entire northwest Indian Ocean (ref) and most seabirds of the 
Seychelles breed between May and October, when the marine productivity is at 
its maximum (ref). We suggest that WTSH of the northern islands (Seychelles 
and Amirantes) start breeding 3 months earlier that those of the Mascarenes to 
take advantage of this huge seasonnal increase in marine productivity. Interes-
tingly birds of the southern colonies (Réunion and Mauritius) winter in the nor-
thern Indian Ocean, at a time when the marine productivity is enhanced by the 
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monsoon (May to August). So they also rely in the monsoon, but this dependan-
ce take place during the non breeding phase.  
At-sea distribution 
While Seychelles Archipelago and Mascarene Islands are distant of about 
1700km, birds from the two metapopulations overlapped partially during six 
month out of the eleven studied but their phenologies were lagged. Indeed, du-
ring breeding, as central place forager, birds from Seychelles Archipelago did 
not used the same areas used by birds from Mascarene Island. Furthermore, 
birds from Mascarene Islands used narrower at-sea areas and spend less time in 
flight and more time on water when breeding than birds from Seychelles Islands. 
This may be explained by the difference of estimated seabirds breeding concen-
tration in the surrounding colonies which is higher in Seychelles Archipelago 
than in Mascarene Islands (3.4 vs 0.7 million pairs, Le Corre et al. 2012). In-
tense competition in breeding area results in prey depletion in the neighbour-
hood of this area constraining seabirds to travel further for foraging (“Ashmole 
Halo”, Ashmole, 1963).  
To conclude, WTSH nesting in two different local environment in WIO seem to 
modulate their behaviour (including phenology, at-sea distribution and activity, 
habitat use) according to local biotic and abiotic environment. This capacity to 
adapt to local environment may explain why the species is so broadly distributed 
throughout the Indo-Pacific region (del Hoyo et al 1992). 
 
Neighbouring colonies 
The Seychelles archipelago (including the Amirantes and the outers island, 
Cosmoledo and Aldabra) holds the most important seabird community of the 
western Indian Ocean in terms of numbers and species diversity (Le Corre & 
Jaquemet 2005, Danckwerts et al. 2015). This is due to the tremendous effect of 
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the monsoon on the marine productivity of this region. Intra-specific and inters-
pecific competition may be very important in this context, particularly during 
the breeding season when seabirds are central place foragers. Our tracking data 
have shown that during the breeding season (July to February), the spatial over-
lap in foraging ground (kernel 50) of the birds of Cousin and St Joseph is low 
(10 to 40%) compared to the non breeding period, March to June (overlap 
>60%). Indeed breeding birds of Cousin tended to forage on the east of the 
Seychelles Plateau (Fig 1), whereas birds of St Joseph foraged in the west of the 
Plateau. This is not simply due to the distance between the two islands (280 km) 
because each island is well within the foraging radius of the birds of the other 
island. We suggest that this spatial segregation may be an adaptation to avoid 
intra-specific competition between birds of neighbouring colonies. It would be 
very interesting to investigate such adaptation more in depth, by using GPS 
tracking devices for example, to know how birds partition their foraging 
grounds. It would be also interesting to know if such partitioning processes do 
exist between birds of Cousin ( 13000 pairs) and those of Aride Island (19500 
pairs) which is at only 12 km from Cousin. 
During the non-breeding season, birds from the Seychelles area winter in the 
same wide area in the south of India and Sri Lanka (see also Catry et al. 2009), 
which resulted in a high spatial overlap (>60%) of the foraging grounds. Fur-
thermore this huge marine area is also used by other seabird species (Le Corre et 
al. 2012, Weimerskirch et al. 2015, 2016, Nicoll et al. 2016), which indicates 
that the northern Indian Ocean is of major importance for a wide diversity of 
non-breeding seabirds. Further investigations coupling fine scale tracking, at sea 
surveys and oceanographic data would be very interesting to investigate why 
and how this region is selected by so many individual and species. 
The situation in the Mascarene is substantially different because one of the stu-
died population (Round Is.) is huge (60000 pairs, this is the largest population of 
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the western indian Ocean, Kappes et al. 2013) and the other is very small (Ré-
union Island, 900 pairs). Under such circumstances, the intraspecific competi-
tion is totally unbalanced, with birds of Mauritius probably foraging in their en-
tire potential foraging area (including a large proportion of the foraging area of 
the birds of Réunion Is), with no effect of the population of Reunion on their 
own carrying capacity. However there is a one to two month lag in phenology 
and this may reduce the intraspecific competition between birds of the two 
islands. Again, further investigations using GPS tracking would be really inte-
resting to investigate how a small population manage to survive in the vicinity 
of such a large population. Interestingly the intraspecific competition is rather 
limited during the non breeding season because birds of Round and Reunion 
Islands do not migrate in the same area. 
As a result of this lag in phenology, birds from Reunion Island foraged in less 
productive and warmer waters than areas used by birds from Round Island du-
ring the same period. Birds from Reunion Island may have to cope with rarefac-
tion of resources due to the use of these areas by birds from Round Island one 
month before. Although phenology of WTSH from the two colonies seems to be 
lagged, their core areas spatially overlapped partially throughout the whole 
breeding period, in particular during chick-rearing. This result constrasts with 
our first opinion that birds may tend to avoid competition with neighbouring co-
lony (Grémillet et al. 2004; Wakefield et al. 2013; Cecere et al. 2015) but is in 
accordance with others studies (Ramos et al. 2013; Ceia et al. 2015). We have 
however highlighted marked differences in birds activities between the two co-
lonies of Mascarene Islands. Overall, birds from the largest colony (Round 
Island) foraged in closest areas, spending less time in flight and for shorter time, 
and with a more efficient foraging, spending more time in foraging and sitting 
on water than birds from the smallest colony (Reunion Island). This result is in 
contrast with a previous study which has emphasized a longer flight time for 
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birds from the largest colony (Gremillet et al. 2004) but support the idea that 
birds from the smallest colony must modulate their foraging strategy to cope 
with intra-specific competition. Indeed, it has already suggests that intra-specific 
competition for food may induce individuals from peripheral colonies to move 
further while foraging in areas with fewer conspecifics (Ramos et al. 2013). Du-
ring wintering, birds from Reunion Island used cooler and richer water than tho-
se from Round Island, while foraging less and flying more. Using a more pro-
ductive area during wintering could be an adaptative response to a higher ener-
getic requirement to restore body condition at the end of the breeding season. 
Birds from Reunion Island may offset the effects of a less foraging efficiency 
during breeding by foraging in more productive waters during wintering.  
 
Conclusion 
In this study, we developed an original methodological approach that involve 
determining phenology with a combinaison of three different types of data ex-
tract from GLS: light, activity data and distance to the colony. We have also im-
proved geolocation using SST records by GLS with a threshold based method 
and then we have modeled suitability habitats with an ensemble modelling ap-
proach. Beyond originality of some methodological points, our study compare 
phenology, habitat and activity of four colonies in Western Indian Ocean. In this 
study, we investigated also if WTSH from neighbouring colonies avoid intra-
specific competition. Our data enable to compare foraging behaviour of a small 
colony located in the vicinity of a largest colony in two different environment. 
WTSH seem to modulate their foraging behaviour when nesting in the vicinity 
of a largest colony but in a lesser extent when breeding in a richer environne-
ment.  
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Table 1 : Details on the four colonies of WTSH studied and on the deployment and recovery of GLS on these colonies. 
 
Colony Geolocation 
Size of 
Island 
(km2) 
Numbers of 
breeding WTSH 
pairs (Kappes et al. 
2013) 
Number of 
GLS 
deployed 
Number of 
GLS 
retrieved 
% of GLS 
retrieved 
Number of 
workable 
GLS 
Date of 
deployment 
Date of 
recovered 
Cousin 4°20′ S, 55°40′ E 0.27 13000 24 12 
50 9 September 2009 September 2010 
St 
Joseph 
Atoll 
5°25′ S, 
53°18′ E 1.5 254 35 14 
40 13 
September 2009 
and January 
2010 
September 
2010 
Ronde 19°51′ S, 57°47′ E 1.69 60000 25 14 
56 13 November 2011 November 2012 
24 10 42 7 November and December 2009 
October and 
December 2010 
Réunion 21°6′ S, 55°31′ E 2.5 900 
19 6 32 6 
December 2011 
and January 
2012 
September and 
December 2012 
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Table 2 : Detailed phenology of WTSH breeding in four colonies studied. For each period, mean date (day) ± standard deviation (day) and number 
of WTSH tracks used to calculate these dates (in parentheses) are given. Within each block Start, End and Duration, and for each line, means having at least 
one letter in common indicate no significant difference between samples (Tukey's multiple comparison test P > 0.05). 
 
Start End Duration 
 
Cousin 
St 
Joseph 
Atoll Round Reunion Cousin 
St Joseph 
Atoll Round Reunion Cousin 
St Joseph 
Atoll Round Reunion 
First 
incubation  
31/08 
(n=9) 
28/09 
(n=10) 
09/10 
(n=12) 
09/11 
(n=11) 
23/10a ± 
16 (n=9)  
20/11b ± 25 
(n=10)  
01/12b ± 17 
(n=12)  
01/01c ± 10 
(n=11)     
Chick-
rearing  
23/10a ± 
16 
(n=9)  
20/11b ± 
25 
(n=10)  
01/12b 
± 17 
(n=12)  
01/01c ± 
10 
(n=11) 
12/01a ± 
34 (n=9) 
20/01a ± 36 
(n=13) 
15/03b ± 33 
(n=12) 
05/05c ± 25 
(n=12) 
82a  ± 37 
(n=9) 
76a  ± 19 
(n=13) 
104ab ± 21 
(n=12) 
123b ± 28 
(n=12) 
Outward 
Migration   
12/01a ± 
34 
(n=9) 
20/01a ± 
36 
(n=13) 
15/03b 
± 33 
(n=12) 
05/05c ± 
25 
(n=12) 
25/02a ± 
35 (n=9) 
 19/03a ± 28 
(n=13) 
28/04b ± 32 
(n=12) 
24/05b ± 20 
(n=12) 
44ab ± 26 
(n=9) 
58a ± 36 
(n=13) 
44ab ± 35 
(n=12) 
19b ± 16 
(n=12) 
Wintering   
25/02a ± 
35 
(n=9) 
 19/03a ± 
28 
(n=13) 
28/04b 
± 32 
(n=12) 
24/05b ± 
20 
(n=12) 
10/05a ± 
12 (n=9)  
24/05a ± 19 
(n=13) 
01/07b ± 31 
(n=12) 
03/08c ± 11 
(n=12) 
74a ± 32 
(n=9) 
66a ± 31 
(n=13) 
64a ± 36 
(n=12) 
71a ± 19 
(n=12) 
Return 
migration 
10/05a ± 
12 
(n=9)  
24/05a ± 
19 
(n=13) 
01/07b 
± 31 
(n=12) 
03/08c ± 
11 
(n=12) 
27/05a ± 
16 (n=9) 
18/06b ± 15 
(n=13) 
22/07c ± 17 
(n=12) 
22/08d ± 11 
(n=12) 
17a ± 10 
(n=9) 
25a ± 23 
(n=13) 
21a ± 22 
(n=12) 
19a ± 8 
(n=12) 
Prelaying 
exodus  
07/08a ± 
12 
(n=4) 
21/08a ± 
22 (n=8) 
28/09b 
± 20 
(n=9) 
16/10b ± 
8 (n=7) 
28/08a ± 
17 (n=4) 
29/09b ± 15 
(n=6) 
30/10c ± 5 
(n=8) 
09/11c ± 7 
(n=7) 
21a ± 11 
(n=4) 
35b ± 8 
(n=6) 
25ab ± 6 
(n=8) 
24ab ± 7 
(n=7) 
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Second 
incubation 
30/08a ± 
14 
(n=4) 
01/10b ± 
16 (n=8) 
03/11c 
± 4 
(n=6)  
15/11c ± 
8 (n=7) 
22/10 
(n=4) 23/11 (n=8) 
26/12 
(n=6) 07/01 (n=7)     
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 Table 3: Comparison of darkness (night) and daylight (day) activity parameter values (median[1st quartile – 3rd quartile]) by breeding and wintering for 
WTSH from Cousin, St Joseph Atoll, Reunion and Round Islands. Within each block Breeding and Wintering and for each line, percentages or duration 
having at least one letter in common indicate no significant difference between samples (Pairwise Wilcoxon Rank Sum comparison test with Holm correction 
P > 0 05). 
 
Breeding Wintering 
 
Cousin St Joseph Atoll Reunion Round Cousin St Joseph Atoll Reunion Round 
day 19 [7-26] a 8 [3-23] b 12 [6-22] c 16 [4-28] bc 45 [40-51] a 45 [36-51] b 37 [25-46] c 41 [33-49] ac 
Percentage of floating time (%) 
night 24 [1-47] a 7 [0-34] b 9 [2-28] c 22 [0-48] a 79 [69-85] a 76 [60-85] b 58 [33-77] c 68 [52-79] d 
day 15 [10-20] a 15 [10-25] ab 15 [10-20] ab 20 [10-25] b 15 [10-20] a 15 [10-20] a 20 [10-20] b 15 [10-20] a Duration of floating bouts 
(min) night 25 [20-35] a 20 [10-30] b 20 [10-25] c 20 [15-35] a 40 [30-60] a 40 [25-65] a 30 [20-50] b 30 [20-50] c 
day 47 [36-53] a 40 [31-51] b 47 [40-52] a 43 [34-51] b 45 [39-51] a 44 [37-51] a 44 [36-51] a 46 [39-54] b Percentage of foraging time 
(%) night 25 [36-53] a 18 [31-51] b 27 [40-52] a 27 [34-51] a 19 [39-51] a 20 [37-51] a 23 [36-51] b 25 [39-54] b 
day 25 [20-40] a 25 [20-40] a 20 [20-30] a 20 [20-35] a 30 [20-40] a 25 [20-35] b 20 [20-35] b 30 [20-40] a Duration of foraging bouts 
(min) night 10 [10-15] a 10 [10-15] b 10 [10-20] c 10 [10-15] b 10 [10-10] a 10 [10-10] b 10 [10-15] c 10 [10-15] bc 
day 33 [23-48] a 49 [26-65] b 40 [28-47] a 39 [23-59] a 8 [4-14] a 10 [5-16] b 16 [8-31] c 10 [6-16] b 
Percentage of flight time (%) 
night 40 [15-76] a 72 [21-97] b 55 [35-75] c 43 [10-85] a 0 [0-6] a 3 [0-9] b 9 [1-34] c 3 [0-9] b 
day 20 [15-30] a 20 [15-30] a 20 [15-30] a 20 [15-30] a 20 [10-30] a 20 [10-30] a 20 [10-30] a 20 [10-30] a 
Duration of flight bouts (min) 
night 40 [20-70] a 45 [25-105] b 50 [30-110] c 45 [30-110] b 20 [10-40] a 25 [15-40] b 35 [20-60] c 25 [15-40] b 
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Table 4 : Indexes of importance of each variable derived from Ensemble models for WTSH breeding in Cousin, St Joseph Atoll, Round and 
Reunion Island during wintering, prelaying exodus, incubation and chick-rearing. Values in bold are considered as the most important in each 
model (one model per line). Indexes are comprise between 0 and 1, 0 indicating no importance of this value in the model. 
 Colony BATHY SSH CHLA SST BATHYG SSHG WINDG SSTG 
Cousin 0.47 0.03 0.24 0.47 0.08 0.01 0.02 0.03 
St Joseph Atoll 0.45 0.08 0.14 0.28 0.15 0.01 0.01 0.06 
Round 0.21 0.07 0.05 0.45 0.02 0.1 0.18 0.12 
WINTERING 
Reunion 0.11 0.06 0.05 0.85 0.01 0.05 0.02 0.12 
Cousin 0.1 0.11 0.12 0.67 0.04 0.04 0.16 0.08 
St Joseph Atoll 0.07 0.04 0.1 0.47 0.04 0.07 0.02 0.31 
Round 0.12 0.05 0.76 0.18 0.01 0 0.02 0.08 
PRELAYING EXODUS 
Reunion 0.07 0.06 0.49 0.24 0.12 0.15 0.03 0.04 
Cousin 0.08 0.08 0.14 0.76 0.03 0.02 0.04 0.15 
St Joseph Atoll 0.01 0.09 0.24 0.54 0.08 0.08 0.05 0.04 
Round 0.12 0.01 0.42 0.19 0.01 0.06 0.08 0.18 
INCUBATION 
Reunion 0.1 0.07 0.35 0.38 0.05 0.18 0.02 0.13 
Cousin 0.18 0.23 0.43 0.31 0.05 0.16 0.01 0.15 
St Joseph Atoll 0.08 0.11 0.31 0.56 0.05 0.1 0.1 0.07 
Round 0.06 0.17 0.74 0.44 0.11 0.09 0.03 0.12 
CHICK-REARING 
Reunion 0.09 0.19 0.47 0.28 0.19 0.07 0.01 0.03 
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Table 5 : Median values [1st quartile – 3rd quartile] and letters for inter-colonies comparisons for each variable. 
WINTERING Cousin St Joseph Atoll Round Reunion All colonies 
SST 30.7 [30.2 - 30.9] a 30.8 [30.5 - 30.9] a 29.3 [28.6 - 29.7] b 28.2 [27.2 - 29.6] c 29.6 [28.7 – 30.5] 
CHLA 0.090 [0.082 - 0.101] a 0.089 [0.085 - 0.099] a 0.082 [0.07 - 0.107] b 0.115 [0.083 - 0.159] c 0.090 [0.076 – 0.110] 
Bathy -3942 [-4693 - -3267] a -3841 [-4212 - -3272] a -4180 [-4560 - -3691] b -4236 [-4732 - -3615] b -4071 [-4541 -  -3514] 
PRELAYING EXODUS Cousin St Joseph Atoll Round Reunion All colonies 
SST 26.2 [25.8 – 27.1] a 26.2 [25.6 – 27.1] a 24.3 [24.1 – 24.6] b 24.9 [24.6 – 25.1] c 25.8 [25.1 – 26.7] 
CHLA 0.238 [0.176 – 0.295] a 0.201 [0.148 – 0.311] a 0.089 [0.069 – 0.101] b 0.062 [0.054 – 0.073] b 0.160 [0.101 – 0.256] 
SSTG 0.384[0.229 – 0.505] a 0.256[0.165 – 0.336] b 0.191[0.178 – 0.249] b 0.212[0.165 – 0.304] b 0.260 [0.176 – 0.384] 
INCUBATION Cousin St Joseph Atoll Round Reunion All colonies 
SST 28.2 [27.0 – 28.9] a 28.3 [27.7 – 28.8] abc 28.7 [28.1 – 29.2] b 28.4 [27.6- 29.2] c 28.4 [27.6 – 29.1] 
CHLA 0.115 [0.096 – 0.158] a 0.151 [0.132 – 0.22] b 0.098 [0.071 – 0.133] c 0.097 [0.072 – 0.11] c 0.110 [0.082 – 0.133] 
CHICK-REARING Cousin St Joseph Atoll Round Reunion All colonies 
SST 28.7 [27.5 – 29.1] a 29.5 [28.9 – 29.6] b 28.3 [27.1 – 28.9] a 29.6 [29.1 – 30.0] b 29.1 [28.1 – 30.6] 
CHLA 0.113 [0.099 – 0.226] a 0.110 [0.085 – 0.123] ab 0.112 [0.056 – 0.174] ab 0.098 [0.084 – 0.131] b 0.108 [0.085 – 0.461] 
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Figure 1: At sea-distribution of WTSH during each period A: Prelaying exodus, B: Incubation, C: Chick-rearing, D: Wintering. Red (resp. green, 
yellow and orange) line represents key area of birds from Cousin Island (resp. St Joseph Atoll Island, Reunion Island and Round Island) and 
red (resp. green, yellow and orange) triangles symbolize colonies (resp. Cousin Island, St Joseph Atoll Island, Reunion Island and Round 
Island). 
A B 
C D 
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Figure 2: Overlap percentages of core areas of each colony over a year. Each line represents evolution month by month of the averaged 
overlap percentage between core areas used by birds from two colonies: Cousin/St. Joseph (in red), Cousin/Reunion (in yellow), Cousin/Ronde 
(in orange), St. Joseph/Reunion (in pink), St. Joseph/Ronde (in darkblue), Reunion/Ronde (in green) 
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Table S1 : detailled description of the criterias used from GLS data to infer phenology 
Period Start Date End date Usual proscelariform behaviour (Schreiber & Burger 2001) Geolocation Data Light Data Wet/dry data 
First 
incubation Calculated Hatching Date 
Each partner alternates hatching 
and foraging at sea 
Distance low when 
WTSH in burrows and 
increase during 
foraging trip 
No light during the day 
during several days 
No wet data when 
no light during day 
Chick-
rearing Hatching Date 
Start of post 
breeding migration 
WTSH use unimodal or  
bimodal foraging strategy 
acccording to local ressources 
availability (Peck & Congdon 
2005) 
Distance low Continous daily light data 
Wet signal when 
WTSH at sea 
Post 
breeding 
migration 
Start of post 
breeding migration 
Date of arrival at 
wintering area 
Seabirds leave their colony to 
wintering area Increasing distance 
Continous daily light 
data High % of wet data 
Wintering Date of arrival at wintering area 
Date of departure 
from wintering area 
Seabirds forage in their 
wintering area No increasing distance 
Continous daily light 
data High % of wet data 
Pre-breeding 
migration 
Date of departure 
from wintering 
area 
Date of return to the 
colony 
Seabirds leave their wintering 
area to their colony Decreasing distance 
Continous daily light 
data High % of wet data 
Prebreeding 
phase 
Date of return to 
the colony 
Start of prelaying 
exodus 
Seabirds select their mate, 
construct and defend their nest, 
copule, ... 
Distance low Rapid alternation of dark and light phases - 
Prelaying 
exodus 
Start of prelaying 
Exodus Laying date 
Seabirds feed at sea while the 
egg is being formed and before 
having to endure the long fasts 
Distance < 1000 Continous daily light data 
Increase % of wet 
data 
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during incubation of the egg 
Second 
incubation Laying date Calculated 
Each partner alternate hatching 
and foraging at sea 
Distance low when 
WTSH in burrows and 
increase during 
foraging trip 
No light during the day 
during several days 
No wet data when 
no light during day 
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Figure S1 : Core areas of the four studied populations in (A) January, (B) February, (C) March, (D) April, (E) May, (F) June, (G) July, (H) 
August, (I) September, (J) October and (K) November. Lines refers to core areas and triangle to colonies. In red: Cousin Island, in green: 
D’Arros Island,  in orange: Round Island, in yellow: Reunion Island.  
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Table 1 : Details on the four colonies of WTSH studied and on the deployment and recovery of GLS on these colonies. 
 
Colony Geolocation 
Size of 
Island 
(km2) 
Numbers of 
breeding WTSH 
pairs (Kappes et al. 
2013) 
Number of 
GLS 
deployed 
Number of 
GLS 
retrieved 
% of GLS 
retrieved 
Number of 
workable 
GLS 
Date of 
deployment 
Date of 
recovered 
Cousin 4°20′ S, 55°40′ E 0.27 13000 24 12 
50 9 September 2009 September 2010 
St 
Joseph 
Atoll 
5°25′ S, 
53°18′ E 1.5 254 35 14 
40 13 
September 2009 
and January 
2010 
September 
2010 
Ronde 19°51′ S, 57°47′ E 1.69 60000 25 14 
56 13 November 2011 November 2012 
24 10 42 7 November and December 2009 
October and 
December 2010 
Réunion 21°6′ S, 55°31′ E 2.5 900 
19 6 32 6 
December 2011 
and January 
2012 
September and 
December 2012 
 
 
 
 
 
 
 
 94 
Table 2 : Detailed phenology of WTSH breeding in four colonies studied. For each period, mean date (day) ± standard deviation (day) and number 
of WTSH tracks used to calculate these dates (in parentheses) are given. Within each block Start, End and Duration, and for each line, means having at least 
one letter in common indicate no significant difference between samples (Tukey's multiple comparison test P > 0.05). 
 
Start End Duration 
 
Cousin 
St 
Joseph 
Atoll Round Reunion Cousin 
St Joseph 
Atoll Round Reunion Cousin 
St Joseph 
Atoll Round Reunion 
First 
incubation  
31/08 
(n=9) 
28/09 
(n=10) 
09/10 
(n=12) 
09/11 
(n=11) 
23/10a ± 
16 (n=9)  
20/11b ± 25 
(n=10)  
01/12b ± 17 
(n=12)  
01/01c ± 10 
(n=11)     
Chick-
rearing  
23/10a ± 
16 
(n=9)  
20/11b ± 
25 
(n=10)  
01/12b 
± 17 
(n=12)  
01/01c ± 
10 
(n=11) 
12/01a ± 
34 (n=9) 
20/01a ± 36 
(n=13) 
15/03b ± 33 
(n=12) 
05/05c ± 25 
(n=12) 
82a  ± 37 
(n=9) 
76a  ± 19 
(n=13) 
104ab ± 21 
(n=12) 
123b ± 28 
(n=12) 
Outward 
Migration   
12/01a ± 
34 
(n=9) 
20/01a ± 
36 
(n=13) 
15/03b 
± 33 
(n=12) 
05/05c ± 
25 
(n=12) 
25/02a ± 
35 (n=9) 
 19/03a ± 28 
(n=13) 
28/04b ± 32 
(n=12) 
24/05b ± 20 
(n=12) 
44ab ± 26 
(n=9) 
58a ± 36 
(n=13) 
44ab ± 35 
(n=12) 
19b ± 16 
(n=12) 
Wintering   
25/02a ± 
35 
(n=9) 
 19/03a ± 
28 
(n=13) 
28/04b 
± 32 
(n=12) 
24/05b ± 
20 
(n=12) 
10/05a ± 
12 (n=9)  
24/05a ± 19 
(n=13) 
01/07b ± 31 
(n=12) 
03/08c ± 11 
(n=12) 
74a ± 32 
(n=9) 
66a ± 31 
(n=13) 
64a ± 36 
(n=12) 
71a ± 19 
(n=12) 
Return 
migration 
10/05a ± 
12 
(n=9)  
24/05a ± 
19 
(n=13) 
01/07b 
± 31 
(n=12) 
03/08c ± 
11 
(n=12) 
27/05a ± 
16 (n=9) 
18/06b ± 15 
(n=13) 
22/07c ± 17 
(n=12) 
22/08d ± 11 
(n=12) 
17a ± 10 
(n=9) 
25a ± 23 
(n=13) 
21a ± 22 
(n=12) 
19a ± 8 
(n=12) 
Prelaying 
exodus  
07/08a ± 
12 
(n=4) 
21/08a ± 
22 (n=8) 
28/09b 
± 20 
(n=9) 
16/10b ± 
8 (n=7) 
28/08a ± 
17 (n=4) 
29/09b ± 15 
(n=6) 
30/10c ± 5 
(n=8) 
09/11c ± 7 
(n=7) 
21a ± 11 
(n=4) 
35b ± 8 
(n=6) 
25ab ± 6 
(n=8) 
24ab ± 7 
(n=7) 
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Second 
incubation 
30/08a ± 
14 
(n=4) 
01/10b ± 
16 (n=8) 
03/11c 
± 4 
(n=6)  
15/11c ± 
8 (n=7) 
22/10 
(n=4) 23/11 (n=8) 
26/12 
(n=6) 07/01 (n=7)     
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 Table 3: Comparison of darkness (night) and daylight (day) activity parameter values (median[1st quartile – 3rd quartile]) by breeding and wintering for 
WTSH from Cousin, St Joseph Atoll, Reunion and Round Islands. Within each block Breeding and Wintering and for each line, percentages or duration 
having at least one letter in common indicate no significant difference between samples (Pairwise Wilcoxon Rank Sum comparison test with Holm correction 
P > 0 05). 
 
Breeding Wintering 
 
Cousin St Joseph Atoll Reunion Round Cousin St Joseph Atoll Reunion Round 
day 19 [7-26] a 8 [3-23] b 12 [6-22] c 16 [4-28] bc 45 [40-51] a 45 [36-51] b 37 [25-46] c 41 [33-49] ac 
Percentage of floating time (%) 
night 24 [1-47] a 7 [0-34] b 9 [2-28] c 22 [0-48] a 79 [69-85] a 76 [60-85] b 58 [33-77] c 68 [52-79] d 
day 15 [10-20] a 15 [10-25] ab 15 [10-20] ab 20 [10-25] b 15 [10-20] a 15 [10-20] a 20 [10-20] b 15 [10-20] a Duration of floating bouts 
(min) night 25 [20-35] a 20 [10-30] b 20 [10-25] c 20 [15-35] a 40 [30-60] a 40 [25-65] a 30 [20-50] b 30 [20-50] c 
day 47 [36-53] a 40 [31-51] b 47 [40-52] a 43 [34-51] b 45 [39-51] a 44 [37-51] a 44 [36-51] a 46 [39-54] b Percentage of foraging time 
(%) night 25 [36-53] a 18 [31-51] b 27 [40-52] a 27 [34-51] a 19 [39-51] a 20 [37-51] a 23 [36-51] b 25 [39-54] b 
day 25 [20-40] a 25 [20-40] a 20 [20-30] a 20 [20-35] a 30 [20-40] a 25 [20-35] b 20 [20-35] b 30 [20-40] a Duration of foraging bouts 
(min) night 10 [10-15] a 10 [10-15] b 10 [10-20] c 10 [10-15] b 10 [10-10] a 10 [10-10] b 10 [10-15] c 10 [10-15] bc 
day 33 [23-48] a 49 [26-65] b 40 [28-47] a 39 [23-59] a 8 [4-14] a 10 [5-16] b 16 [8-31] c 10 [6-16] b 
Percentage of flight time (%) 
night 40 [15-76] a 72 [21-97] b 55 [35-75] c 43 [10-85] a 0 [0-6] a 3 [0-9] b 9 [1-34] c 3 [0-9] b 
day 20 [15-30] a 20 [15-30] a 20 [15-30] a 20 [15-30] a 20 [10-30] a 20 [10-30] a 20 [10-30] a 20 [10-30] a 
Duration of flight bouts (min) 
night 40 [20-70] a 45 [25-105] b 50 [30-110] c 45 [30-110] b 20 [10-40] a 25 [15-40] b 35 [20-60] c 25 [15-40] b 
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Table 4 : Indexes of importance of each variable derived from Ensemble models for WTSH breeding in Cousin, St Joseph Atoll, Round and 
Reunion Island during wintering, prelaying exodus, incubation and chick-rearing. Values in bold are considered as the most important in each 
model (one model per line). Indexes are comprise between 0 and 1, 0 indicating no importance of this value in the model. 
 Colony BATHY SSH CHLA SST BATHYG SSHG WINDG SSTG 
Cousin 0.47 0.03 0.24 0.47 0.08 0.01 0.02 0.03 
St Joseph Atoll 0.45 0.08 0.14 0.28 0.15 0.01 0.01 0.06 
Round 0.21 0.07 0.05 0.45 0.02 0.1 0.18 0.12 
WINTERING 
Reunion 0.11 0.06 0.05 0.85 0.01 0.05 0.02 0.12 
Cousin 0.1 0.11 0.12 0.67 0.04 0.04 0.16 0.08 
St Joseph Atoll 0.07 0.04 0.1 0.47 0.04 0.07 0.02 0.31 
Round 0.12 0.05 0.76 0.18 0.01 0 0.02 0.08 
PRELAYING EXODUS 
Reunion 0.07 0.06 0.49 0.24 0.12 0.15 0.03 0.04 
Cousin 0.08 0.08 0.14 0.76 0.03 0.02 0.04 0.15 
St Joseph Atoll 0.01 0.09 0.24 0.54 0.08 0.08 0.05 0.04 
Round 0.12 0.01 0.42 0.19 0.01 0.06 0.08 0.18 
INCUBATION 
Reunion 0.1 0.07 0.35 0.38 0.05 0.18 0.02 0.13 
Cousin 0.18 0.23 0.43 0.31 0.05 0.16 0.01 0.15 
St Joseph Atoll 0.08 0.11 0.31 0.56 0.05 0.1 0.1 0.07 
Round 0.06 0.17 0.74 0.44 0.11 0.09 0.03 0.12 
CHICK-REARING 
Reunion 0.09 0.19 0.47 0.28 0.19 0.07 0.01 0.03 
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Table 5 : Median values [1st quartile – 3rd quartile] and letters for inter-colonies comparisons for each variable. 
WINTERING Cousin St Joseph Atoll Round Reunion All colonies 
SST 30.7 [30.2 - 30.9] a 30.8 [30.5 - 30.9] a 29.3 [28.6 - 29.7] b 28.2 [27.2 - 29.6] c 29.6 [28.7 – 30.5] 
CHLA 0.090 [0.082 - 0.101] a 0.089 [0.085 - 0.099] a 0.082 [0.07 - 0.107] b 0.115 [0.083 - 0.159] c 0.090 [0.076 – 0.110] 
Bathy -3942 [-4693 - -3267] a -3841 [-4212 - -3272] a -4180 [-4560 - -3691] b -4236 [-4732 - -3615] b -4071 [-4541 -  -3514] 
PRELAYING EXODUS Cousin St Joseph Atoll Round Reunion All colonies 
SST 26.2 [25.8 – 27.1] a 26.2 [25.6 – 27.1] a 24.3 [24.1 – 24.6] b 24.9 [24.6 – 25.1] c 25.8 [25.1 – 26.7] 
CHLA 0.238 [0.176 – 0.295] a 0.201 [0.148 – 0.311] a 0.089 [0.069 – 0.101] b 0.062 [0.054 – 0.073] b 0.160 [0.101 – 0.256] 
SSTG 0.384[0.229 – 0.505] a 0.256[0.165 – 0.336] b 0.191[0.178 – 0.249] b 0.212[0.165 – 0.304] b 0.260 [0.176 – 0.384] 
INCUBATION Cousin St Joseph Atoll Round Reunion All colonies 
SST 28.2 [27.0 – 28.9] a 28.3 [27.7 – 28.8] abc 28.7 [28.1 – 29.2] b 28.4 [27.6- 29.2] c 28.4 [27.6 – 29.1] 
CHLA 0.115 [0.096 – 0.158] a 0.151 [0.132 – 0.22] b 0.098 [0.071 – 0.133] c 0.097 [0.072 – 0.11] c 0.110 [0.082 – 0.133] 
CHICK-REARING Cousin St Joseph Atoll Round Reunion All colonies 
SST 28.7 [27.5 – 29.1] a 29.5 [28.9 – 29.6] b 28.3 [27.1 – 28.9] a 29.6 [29.1 – 30.0] b 29.1 [28.1 – 30.6] 
CHLA 0.113 [0.099 – 0.226] a 0.110 [0.085 – 0.123] ab 0.112 [0.056 – 0.174] ab 0.098 [0.084 – 0.131] b 0.108 [0.085 – 0.461] 
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Figure 1: At sea-distribution of WTSH during each period A: Prelaying exodus, B: Incubation, C: Chick-rearing, D: Wintering. Red (resp. green, 
yellow and orange) line represents key area of birds from Cousin Island (resp. St Joseph Atoll Island, Reunion Island and Round Island) and 
red (resp. green, yellow and orange) triangles symbolize colonies (resp. Cousin Island, St Joseph Atoll Island, Reunion Island and Round 
Island). 
A B 
C D 
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Figure 2: Overlap percentages of core areas of each colony over a year. Each line represents evolution month by month of the averaged 
overlap percentage between core areas used by birds from two colonies: Cousin/St. Joseph (in red), Cousin/Reunion (in yellow), Cousin/Ronde 
(in orange), St. Joseph/Reunion (in pink), St. Joseph/Ronde (in darkblue), Reunion/Ronde (in green) 
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Table S1 : detailled description of the criterias used from GLS data to infer phenology 
Period Start Date End date Usual proscelariform behaviour (Schreiber & Burger 2001) Geolocation Data Light Data Wet/dry data 
First 
incubation Calculated Hatching Date 
Each partner alternates hatching 
and foraging at sea 
Distance low when 
WTSH in burrows and 
increase during 
foraging trip 
No light during the day 
during several days 
No wet data when 
no light during day 
Chick-
rearing Hatching Date 
Start of post 
breeding migration 
WTSH use unimodal or  
bimodal foraging strategy 
acccording to local ressources 
availability (Peck & Congdon 
2005) 
Distance low Continous daily light data 
Wet signal when 
WTSH at sea 
Post 
breeding 
migration 
Start of post 
breeding migration 
Date of arrival at 
wintering area 
Seabirds leave their colony to 
wintering area Increasing distance 
Continous daily light 
data High % of wet data 
Wintering Date of arrival at wintering area 
Date of departure 
from wintering area 
Seabirds forage in their 
wintering area No increasing distance 
Continous daily light 
data High % of wet data 
Pre-breeding 
migration 
Date of departure 
from wintering 
area 
Date of return to the 
colony 
Seabirds leave their wintering 
area to their colony Decreasing distance 
Continous daily light 
data High % of wet data 
Prebreeding 
phase 
Date of return to 
the colony 
Start of prelaying 
exodus 
Seabirds select their mate, 
construct and defend their nest, 
copule, ... 
Distance low Rapid alternation of dark and light phases - 
Prelaying 
exodus 
Start of prelaying 
Exodus Laying date 
Seabirds feed at sea while the 
egg is being formed and before 
having to endure the long fasts 
Distance < 1000 Continous daily light data 
Increase % of wet 
data 
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during incubation of the egg 
Second 
incubation Laying date Calculated 
Each partner alternate hatching 
and foraging at sea 
Distance low when 
WTSH in burrows and 
increase during 
foraging trip 
No light during the day 
during several days 
No wet data when 
no light during day 
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Figure S1 : Core areas of the four studied populations in (A) January, (B) February, (C) March, (D) April, (E) May, (F) June, (G) July, (H) 
August, (I) September, (J) October and (K) November. Lines refers to core areas and triangle to colonies. In red: Cousin Island, in green: 
D’Arros Island,  in orange: Round Island, in yellow: Reunion Island.  
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Chapitre 4 Habitat océanique pendant 
l ’hivernage du pétrel  de Barau et 
prédiction d'évolution induite par le  
réchauffement global.  
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Current wintering habitat of an endemic seabird of Réunion Island, Ba-
rau’s petrel Pterodroma baraui,and predicted changes induced by global 
warming 
 
Auteurs : B. Legrand, A. Benneveau, A. Jaeger, P. Pinet, G. Potin, S. Ja-
quemet, M. Le Corre 
Année : 2016 
Journal: MARINE ECOLOGY PROGRESS SERIES 
Numéro: 550  
Pages: 235–248 
 
A retenir : 
 
- Les oiseaux ont été suivis avec Global Localisation Sensing (GLS) enre-
gistreurs, sur trois années différentes.  
- Nous avons construit des modèles  pour déterminer les facteurs environ-
nementaux qui influent sur la sélection de l'habitat.  
- Ces modèles ont été utilisés pour prédire les changements des habitats 
d'hivernage en 2100 
- Après la reproduction, les pétrels de Barau migrent vers l'est  
- 3 variables permettent de caractériser l’habitat : la vitesse du vent, la tem-
pérature de surface, et la concentration en chlorophylle A.  
- Les pétrels de Barau adultes ont tendance à sélectionner, les zones oligo-
trophes fraîches avec des vents moyens et forts.  
-  L’habitat se déplacera vers l'ouest et le sud, et la surface sera réduite à 
l’horizon 2100. 
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INTRODUCTION
Global warming, due to anthropogenic emissions
of greenhouse gases, is now unequivocal, and the
various scenarios of the Intergovernmental Panel on
Climate Change (IPCC) all predict significant in -
creases in atmospheric and oceanic temperatures
during the course of the next century (IPCC 2014).
Many environmental parameters such as precipita-
tion, wind, ice extent and sea level are affected,
which, in turn, impact all levels of marine and terres-
trial biodiversity (e.g. Botkin et al. 2007, Cheung et
al. 2009, La Sorte & Jetz 2010). In this context, there
is an urgent need to identify the consequences of cli-
mate change on ecosystems, particularly how alter-
ations in environmental drivers may lead to changes
in the movements, distribution and habitat selection
of animals. Such findings are crucial to understand
species’ exposure, sensitivity and adaptability to cli-
mate change (Nathan et al. 2008, Foden et al. 2013).
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ABSTRACT: The impacts of global climate change on marine ecosystems are of increasing con-
cern. Because of their restricted distribution, endemic organisms are especially sensitive. In this
context, we investigated the impact of climate change on the wintering habitats of Barau’s petrel
Pterodroma baraui, an Endangered endemic species of Réunion Island (western Indian Ocean).
Birds were tracked with Global Location Sensing loggers, over 3 different years. We built suitabil-
ity models to determine the environmental drivers that influence habitat selection. These models
were then used to predict changes in the location and size of the wintering habitats in 2100. After
breeding, Barau’s petrels consistently migrate eastward to a large oceanic area in the central and
eastern Indian Ocean (centred on the Ninety East Ridge). Three main factors best predicted the
presence of wintering Barau’s petrels: surface wind speed, sea surface temperature and chloro-
phyll a concentration. Adult Barau’s petrels tended to select cool, oligotrophic areas with stronger
than average winds. Based on these variables, we identified 3 distinct areas of high suitability.
This suitable habitat is predicted to shift westward and southward in the future, as a consequence
of global warming, and the surface of total suitable habitat for wintering Barau’s petrels may be
reduced by an average of 11% by the year 2100. These predictions are discussed in terms of bio-
logical conservation and adaptation to climate change. Our study is among the first to demonstrate
the utility of using current tracking data and habitat modelling to predict the long-term effects of
climate change on marine birds.
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Rising air and sea surface temperatures affect phe-
nology (Walther et al. 2002, Parmesan 2006, Rosen-
zweig et al. 2008), migration patterns (Cotton 2003)
and food web structure (Alheit et al. 2009). The geo-
graphical distribution of a species is determined by
optimal biotic and abiotic characteristics, which may
be altered in response to climate change. As a conse-
quence, range shifts, both in latitude and altitude,
have been recorded for many terrestrial (Parmesan &
Yohe 2003, Parmesan 2006, Chen et al. 2011) and
marine organisms (Perry et al. 2005, Beaugrand et al.
2009, Weimerskirch et al. 2012).
Although distributional change is a key topic in
studies of climate change effects on plankton and fish
(Hays et al. 2005, Perry et al. 2005), it has re ceived
much less attention in seabirds (Sydeman et al. 2012).
Few attempts have been made to predict the evolu-
tion of oceanic habitats of seabirds in re sponse to
global warming (but see Peron et al. 2012, Grémillet
et al. 2015, Russell et al. 2015). However, the life his-
tory characteristics of seabirds make them particu -
larly vulnerable to such environmental changes. All
are central-place foragers when breeding (Weimer-
skirch et al. 1994), many perform long-range seasonal
migrations (Robinson et al. 2007), and most are highly
K-selected with typically a long life span, long gener-
ation time and low reproductive output (Durner et al.
2009). One of the only studies predicting the evo -
lution of a seabird habitat modelled the effects of dif-
ferent climate warming scenarios, as defined by the
IPCC, on the position of suitable foraging areas of
king penguins Aptenodytes patagonicus from Crozet
Island (Southern Indian Ocean; Peron et. al 2012). To
our knowledge, no such studies are available for trop-
ical seabirds, presumably as a consequence of the
natural complexity of tropical systems.
Seabird distribution is influenced by different fac-
tors such as physical features (bathymetry, sea sur-
face temperature, sea height anomalies, wind speed),
prey availability and intrinsic behaviour (Grecian et
al. 2012, Thaxter et al. 2012). After breeding, most
seabird species perform long-distance migrations
(Guilford et al. 2009, Egevang et al. 2010, Pinet et al.
2011). As the non-breeding period is of major impor-
tance for the population dynamics of seabirds (Chas-
tel et al. 1995, Barbraud & Chastel 1999), identifying
non-breeding foraging areas is a key priority for sea-
bird conservation (Piatt et al. 2007, Le Corre et al.
2012, Oppel et al. 2012). It is therefore essential to
improve our knowledge of seabird habitat use during
the inter-breeding period, and to understand the role
of environmental conditions in determining seabird
movements and distribution.
Here, we studied the non-breeding, at-sea distri-
bution of a tropical seabird species, Barau’s petrel
Pterodroma baraui, and its evolution under different
climate warming scenarios as defined by the IPCC.
Barau’s petrel is an Endangered endemic seabird of
Réunion Island (55.33° E, 21.07° S), with an estimated
population of about 8000 breeding pairs (Le Corre et
al. 2002). The species forages in the south west Indian
Ocean during the breeding season (Pinet et al. 2012)
and migrates eastward to the central and eastern
Indian Ocean during the non-breeding season (Pinet
et al. 2011). The goals of this study were to (1) inves-
tigate inter-annual changes in the species’ wintering
habitats, (2) develop species distribution models
(SDMs) in order to define the oceanographic features
that characterize its winter habitats and (3) predict
the future distribution of suitable habitats during the
wintering period under the various scenarios of the
IPCC.
MATERIALS AND METHODS
Tracking data
Both published and unpublished tracking data
were used to describe the current wintering distribu-
tion and to model future habitats of adult Barau’s
petrels during the austral winter. Barau’s petrels
breed annually between September and April and
perform long-distance migration to overwinter in the
central and eastern Indian Ocean during the non-
breeding period (Pinet et al. 2011, 2012). The pre-
breeding phase (display, mating and pre-laying exo-
dus) typically takes place in September to October,
followed by incubation, and most chicks hatch be -
tween mid-December and mid-January. Chick-rear-
ing ends in April, and all birds leave the colony and
the entire western Indian Ocean until early Septem-
ber (Pinet et al. 2011, 2012). Global Location Sensing
(GLS) loggers were deployed and recovered during 3
years on distinct birds at La Vallee des deux miches,
a study colony of Barau’s petrels located on Grand
Bénare mountain, Réunion Island (altitude 2500 m).
Between February and April 2008, 12 GLS loggers
(Mk14; developed by the British Antarctic Survey
[BAS], Cambridge) were deployed on breeding adult
Barau’s petrels, all of which were recovered between
September and December 2008. Nine additional GLS
loggers were deployed on breeding adults between
November 2008 and March 2009, and recovered
between September and December 2009. These data
were previously published by Pinet et al. (2011). An
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additional 12 GLS loggers (Mk15; developed by the
BAS) were deployed in December 2011, and recov-
ered in November 2012 to investigate inter-annual
variability. For a more detailed description of the
study area and the methods used to deploy and re -
cover the GLS, and to calculate geolocation of birds,
see Pinet et al. (2011).
SDM process
Data preparation
The number of tracked bird locations was broadly
balanced within each study year. The number of
locations varied by 14, 15 and 11% (for 2008, 2009
and 2012, respectively). For each study year, we per-
formed kernel analysis on the wintering area of all
individuals using the adehabitat package (Ca lenge
2006) within the R environment (R Development
Core Team 2015), with a smoothing parameter (h) of
2° to match geolocator accuracy (BirdLife Interna-
tional 2004). We considered the 50% kernel density
contours (k50) to represent the core areas of activity
(Catry et al. 2009).
Environmental data were selected according to
their biological relevance and availability. Both static
(bathymetry, BATHY, m) and dynamic data were
downloaded from NOAA Coastwatch (http://coast
watch. pfel.noaa.gov/coastwatch/CWBrowserWW 180.
jsp). Dynamic data include chlorophyll a concentra-
tion (CHLA, mg m−3), sea surface temperature (SST,
°C), primary productivity (PP, mg C m−2 d−1), sea sur-
face height deviation (SSH, cm), wind speed (WIND,
m s−1), geostrophic zonal currents (CZ, cm s−1) and
geostrophic meridional currents (CM, cm s−1). We
used weekly data for CHLA, SST and PP and daily
data for SSH, WIND, CZ and CM. Daily data were
then averaged on a weekly basis. For each dynamic
variable, weekly data corresponding to the dates of a
given trip were averaged. Environmental maps were
re-interpolated on a grid of 2 × 2° to match the GLS
data resolution. We subsequently calculated the spa-
tial gradients of BATHY, SST, CHLA, WIND, PP and
SSH (BATHYG, SSTG, CHLAG, WINDG, PPG,
SSHG, respectively) using the slope function from
the SDMTools package (VanDerWal et al. 2014).
Prior to modelling, strongly correlated (coefficient
of correlation > 0.8) predictors were identified by
estimating all pairwise Spearman rank correlation
coefficients. High correlation was found between
CHLA and PP, and between CHLAG and PPG. Thus,
we excluded PP and PPG from further analyses. We
decided to use CHLA rather than PP because CHLA
is a direct measure obtained from satellite imagery,
whereas productivity is a calculated product
(Behrenfeld & Falkowski 1997).
Ensemble modelling and evaluation
We used an ensemble model based on the aggre-
gation of several models. This method improves the
fit and robustness of the final model, limiting bias
for each model while also avoiding overfitting of
the final model (Araújo & New 2007, Marmion et
al. 2009, Thuiller et al. 2009). For each year, an
ensemble model was created with bird presences
inside the core area and pseudo-absences, defined
as localisations where absence is probable but
uncertain. Pseudo-absences were randomly selected
outside the core area within the maximum range
achieved by the population each year, in the tropi-
cal Indian Ocean (limits: 40 to 120° E, 60° S to
20° N). This random selection was repeated 20
times so as not to affect the model results. Thus 20
datasets, combining a selection of pseudo-absence
and presence data in the core area, constitute a set
of initial data for the model. These datasets were
then divided randomly into 2 parts; one was used
to build the model (80% of the dataset) and the
other to evaluate the model (20% of the dataset).
This was repeated 10 times so that the random
selection did not affect the results (Thuiller et al.
2009). Each of these datasets was then added to the
environmental variables to build an ensemble
model. True skill statistics (TSS), sensitivity and
specificity were then calculated to evaluate the
quality of the models. Sensitivity is the proportion
of ob served presences that were correctly predicted
as presence and specificity is the proportion of
observed pseudo-absences that were correctly pre-
dicted as absences. The TSS is a composite index,
specially designed for ecological studies, that takes
into ac count sensitivity and specificity. TSS is not
sensitive to prevalence, contrary to the kappa
index (Allouche et al. 2006). To our knowledge,
TSS has never been used on ensemble modelling of
suitable habitat distribution of seabirds. Oppel et
al. (2012) are among the few who have modelled
seabird distribution with an ensemble model, but
they used the area under the receiver operating
characteristic curve (AUC) to assess model accu-
racy. Here we se lected TSS be cause both TSS and
AUC provide highly correlated results and TSS is a
simple and intuitive measure (Allouche et al. 2006).
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TSS has been used to assess the accuracy of
ensemble models on other species and, in particu-
lar, on landbirds (Coetzee et al. 2009, Barbet-
Massin & Jiguet 2011). According to Coetzee et al.
(2009), TSS > 0.8 is good to excellent and Thuiller
(2013) considered TSS > 0.87 to be very high to
excellent.
To build our ensemble models, we chose 9 methods
derived from statistics and artificial intelligence.
These methods (see Elith et al. 2006, Prasad et al.
2006, Hegel et al. 2010) were generalised linear mod-
els (GLMs; McCullagh & Nelder 1989), generalised
additive models (Wood & Augustin 2002), multiple
adaptive regression splines (Friedman 1991), random
forest (Breiman 2001, Cutler et al. 2007), generalised
boosting model, artificial neural network, classifica-
tion tree analysis (Breiman et al. 1984), flexible dis-
criminant analysis and maximum entropy (Phillips &
Dudik 2008, Elith et al. 2011).
Then the 9 models were assembled with a
weighted average. The weight assigned to each
model was proportional to the quality of the model as
measured by the TSS. Only models with a TSS > 0.80
were selected.
All non-significantly correlated environmental
variables were first included into the models so as to
determine which variables were related to bird dis-
tribution. Then, we selected only the most important
variables (see next section) to model bird distribution
in order to provide the most parsimonious models. A
global ensemble model, including the 3 years of
tracking data and only the most important variables,
was then built. All models were built with the bio-
mod2 package (Thuiller et al. 2009) in R software.
Importance of variables and characteristics of
suitable habitat
Variable importance was estimated with the vari-
ables_importance function in the biomod2 package.
This procedure uses Pearson correlation between the
standard predictions and predictions where the vari-
able of interest has been randomly permutated. This
was realized 5 times. The score was calculated as 1
minus the correlation. Median scores of the 5 runs
were then calculated (Thuiller et al. 2009). Higher
values indicate a greater influence of the variable on
the model, and values of 0 assumed no influence of
that variable on the model. This process was realized
with all variables.
For each year, values of the most important variables
wereplottedagainst theprobabilityofpresence,which
definedahabitat suitability index in thetropical Indian
Ocean (limits: 30° to 120° E, 30° S to 20° N).
Prediction of future distribution of suitable habitat
Available data
Since 2013, climate change models have been clas-
sified according to 4 scenarios called representative
concentration pathways (RCPs) and developed under
the Coupled Model Inter-comparison Project 5
(CMIP5). Each scenario defines a specific trajectory
of greenhouse gas emission and subsequent radiative
forcing. RCPs are named according to their radiative
forcing predicted for 2100 (in W m−2). Higher
radiative forcing indicates higher global warming.
RCP 2.6 is a ‘peak-and-decline’ scenario; its radiative
forcing level first reaches a value of around 3.1 W m−2
by mid-century, and returns to 2.6 W m−2 by 2100.
This is the only scenario to produce an increase in
temperatures of <2°C. RCP 4.5 and RCP 6.0 are ‘sta-
bilization’ scenarios in which total radiative forcing is
stabilized shortly after 2100, without overshoot, re-
spectively at 4.5 and 6 W m−2. RCP 8.5 is the most ex-
treme scenario, displaying a continuous rise in radia-
tive forcing, at the current pace, and leading to a
value of about 8.5 W m−2 in 2100 (IPCC 2014).
Any scenario necessarily includes subjective ele-
ments and is open to various interpretations. CMIP5
combined all climate projections developed by the
 different modelling groups. We decided to use a mean
of all these projections (available at http:// climexp.
knmi.nl/) because ensemble predictions are often
closer to observed data than any individual model.
Among the variables of interest for our seabird habitat
models, only SST was predicted by the ensemble cli-
mate change model. SST data were available on a grid
of 1.25× 1.25°. We re-interpolated them on a grid of 2×
2° with the ‘lowres’ function (adehabitatMA package;
Calenge 2006) to match our tracking resolution data.
Monthly SST predictions were available, and the me-
dian of the 6 wintering months for each year was cal-
culated. Bathymetry, which is a static variable, was
also available. SST and bathymetric gradients were
calculated with the slope function from the SDMTools
package (VanDerWal et al. 2014). WIND is predicted
by some agencies, but these predictions show very im-
portant year-to-year variations (see  ‘Discussion’ and
Figs. S1−S4 in the Supplement, available at www. int-
res. com/ articles/ suppl/ m550p235_ supp. pdf). Because
of this lack of consistency, we decided not to include
WIND in our predictive global model.
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Ensemble modelling and forecasting
An ensemble model with the most important vari-
ables (see ‘Results’) was built first (hereafter named
‘reference global model’). We then built an ensem-
ble model with only the variables available for pre-
diction (SST, BATHY, SSTG and BATHYG; named
‘predictive global model’). The reference model pro-
vided a reference quality score to evaluate the loss
of information when using only available variables
for prediction.
Ensemble models were built with 2008, 2009 and
2012 tracking data. For each of the environmental
variables, and for all pixels of the study area, we
calculated the median of the values of the 3 studied
years. Pseudo-absences were selected as explained
previously. All steps to build ensemble models were
conducted similarly for each year. To
provide future distributions, for each
scenario, multi-model mean SST pre-
dictions, bathy metry, gradients of SST
predictions and gradients of bathy -
metry predictions were used. Future
distributions were predicted for the
short (year 2020), medium (year 2050)
and long term (year 2100), allowing
us to investigate long-term trends in
response to marine habitat changes.
All statistical analyses were per-
formed within the R environment (R
Development Core Team 2015).
RESULTS
Characterization of wintering areas
and wintering phenology
The overall wintering distribution of
tracked birds in the core area (50%
contour) was around the Ninety East
Ridge between 78−97° E and 11−21° S
in 2008, 75−91° E and 12−19° S in 2009
and 79−97° E and 14−22° S in 2012
(Fig. 1). The spatial overlap of winter-
ing core areas varied from 25 to 89%
between years, with a maximal over-
lap for 2008 and 2009, and a minimal
overlap for 2009 and 2012. No signifi-
cant inter-annual differences were
observed in the mean date of arrival
and departure from the wintering area
(Table 1).
Suitable habitat modelling of the wintering areas
Model performance and explicative variables
Suitable habitat models for Barau’s petrel yielded
very good performance (TSS > 0.97). The models of
the 3 years predicted the presence of petrels per-
fectly (sensitivity = 100%) and their absence cor-
rectly (specificity > 97%).
The variables which best explained the probability
of petrel presence in 2008 were WIND (0.29) and SST
(0.25), followed by CHLA (0.19) (Table 2). In 2009,
SST (0.33) and CHLA (0.28) were the 2 main con-
tributing factors (Table 2). WIND (0.77) and SST
(0.44), had the greatest influence on the model in
2012, as in 2008 (Table 2). Finally, the 3 variables
selected in our annual model were those that had the
239
Fig. 1. Wintering core areas (50% kernel density) of Barau’s petrels Pterodroma
baraui tracked in 2008 (n = 12; red polygons), 2009 (n = 9; green polygon) and
2012 (n = 13; yellow polygon) in the Indian Ocean (limits: 30 to 120° E, 40° S to
10° N). The orange diamond indicates the Barau’s petrel breeding colony at Réu-
nion Island (55.33° E, 21.07° S). Background map represents bathymetry (m)
Year               Arrival date                  Departure date                 Residence 
                      (date ± days)                    (date ± days)                     time (d)
2008             16/04/08 ± 12                   26/08/08 ± 11                    133 ± 20
2009             13/04/09 ± 12                   21/08/09 ± 14                    132 ± 15
2012              10/04/12 ± 5                    15/08/12 ± 15                    128 ± 14
Mean               13/04 ± 10                        21/08 ± 13                       131 ± 16
F2,31                     1.1638                               2.3889                            0.3359
p                          0.3256                               0.1084                            0.7173
Table 1. Timing of the wintering period of Barau’s petrels Pterodroma baraui
tracked in 2008 (n = 12), 2009 (n = 9) and 2012 (n = 13). Mean ± SD of dates and
residence times for the 3 years are given and compared using 1-way ANOVA. 
Dates are given as dd/mm/yy
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higher influence on the probability of presence
over the 3 years; all other variables showed
almost no contribution.
For each year, a parsimonious ensemble
model with only 3 variables (WIND, SST, CHLA)
correctly predicted the habitats suitable for
Barau’s petrels. Indeed, the TSS and specificity
of these models were reduced by <4%, com-
pared to complete models, and the sensitivity
was not reduced.
Characteristics of suitable habitats
Suitable habitats in 2008, 2009 and 2012 were
characterized by specific values of CHLA, SST
and WIND (Figs. 2−4, respectively). Adult
Barau’s petrels tended to select cool (SST range:
24−27.5°C), oligotrophic areas (CHLA range:
240
                                                                          2008   2009  2012
Bathymetry, BATHY                                        0.02    0.07   0.05
Sea surface height, SSH                                  0.01       0        0
Wind speed, WIND                                          0.29    0.02   0.77
Chlorophyll a concentration, CHLA               0.19    0.28   0.04
Sea surface temperature, SST                         0.25    0.33   0.44
Zonal currents, CZ                                           0.01       0      0.01
Meridional currents, CM                                    0         0        0
Gradients of bathymetry, BATHYG                  0       0.01   0.01
Gradients of sea surface height, SSHG             0         0      0.01
Gradients of wind speed, WINDG                     0         0        0
Gradients of chl a concentration, CHLAG     0.02    0.05   0.01
Gradients of sea surface temperature, SSTG 0.08    0.05   0.15
Table 2. Importance of each environmental variable in the predic-
tion of ensemble models during wintering of Barau’s petrels Ptero-
droma baraui tracked in 2008, 2009 and 2012. Indexes of variables
range in importance from 0 (no influence of that variable on the 
model) to 1 (a large influence of that variable on the model)
a
P
ro
ba
bi
lit
y 
of
 p
re
se
nc
e
b
0.0 0.1 0.2 0.3 0.4
–0.2
0.0
0.2
0.4
0.6
0.8
1.0
–0.2
0.0
0.2
0.4
0.6
0.8
1.0
–0.2
0.0
0.2
0.4
0.6
0.8
1.0
CHLA (mg m–3)
c
Fig. 2. Chl a concentration (CHLA) according to the pre-
dicted probability of Barau’s petrel Pterodroma baraui pres-
ence for (a) 2008, (b) 2009 and (c) 2012. Probabilities of pres-
ence are predicted by ensemble models with only the most
important variables (WIND, CHLA and sea surface tempera-
ture, SST) for each year. Boxplots represent the distribution
of CHLA values in the tropical Indian Ocean (limits: 30 to
120° E, 30° S to 20° N). Red dashed lines and green dot-
dashed lines represent median CHLA in the tropical Indian
Ocean and in suitable areas, respectively. Boxplots: mid-
point: median; box limit: 1st and 3rd quartiles; whiskers: min. 
and max.; circles: outliers
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Fig. 3. Sea surface temperature (SST) values according to
the predicted probability of Barau’s petrel Pterodroma ba-
raui presence for (a) 2008, (b) 2009 and (c) 2012. Probabili-
ties of presence are predicted by ensemble models with only
the most important variables (WIND, chl a [CHLA] and SST)
for each year. Boxplots represent the distribution of values of
SST in the tropical Indian Ocean (limits: 30 to 120° E, 30° S to
20° N). Red dashed lines and green dot-dashed lines repre-
sent median SST in the tropical Indian Ocean and in suitable 
areas, respectively. Boxplots: see Fig. 2
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0.05− 0.14 mg m−3) with stronger than average winds
(Figs. 2, 3 & 4).
CHLA in the tropical Indian Ocean has a very clear
seasonal cycle every year with a peak in austral win-
ter and the lowest values in austral summer (Fig. 5).
Although CHLA in the core area of suitable winter-
ing habitats of Barau’s petrels was lower than in
other regions of the Indian Ocean over the same
period, it is of interest to note that it was at its maxi-
mum when the petrels were present. SST also
showed a seasonal cycle every year, with lower val-
ues in austral winter and higher values in austral
summer (Fig. 6).
Future suitable wintering habitat 
Loss of information by using available variables
As already explained, TSS, sensitivity and speci-
ficity of the reference global model were equal to
0.98, 100% and 97.6%, respectively, and TSS, sensi-
tivity and specificity of the predictive global model
were equal to 0.95, 100% and 94.7%, respectively.
This indicates that our models are powerful with a
loss of less than 3% of TSS, sensitivity and specificity.
Predicted wintering areas
Our predictive global model produced 3 spatially
distinct regions of suitable habitat for wintering
Barau’s petrels (Fig. 7). The western most area
(between 50 and 75° E) corresponds partially to the
current at-sea distribution of adult Barau’s petrels
when breeding, whereas the central area is situated
around the Ninety East Ridge where adults currently
migrate after breeding. The third, and eastern-most
area, is situated between 100 and 115° E and is also
sometimes used during winter (Pinet et al. 2011). In
the future, these suitable areas are predicted to shift
in position and to be reduced in size, according to the
4 scenarios of climate change (Figs. 8 & 9, see below).
Changes in suitable habitat
The climate change scenarios RCP 2.6, RCP 4.5 and
RCP 8.5 predicted a decrease in the size of the suit-
able habitat, by about 33, 19 and 5%, respectively
(Fig. 9a). All identified a westward shift of the suit-
able habitat (Fig. 9b). RCP 4.5, RCP 6.0 and RCP 8.5
also predicted a southward shift, of about 3°, 5° and
7°, respectively (Fig. 9c). The most optimistic climatic
scenario (RCP 2.6) predicted a northward shift of 2°
until 2020 and stagnation until 2100 (Fig. 9c). Over-
all, at the end of the 21st century, the suitable habitat
is predicted to decrease in size, and to shift westward
and southward.
DISCUSSION
This study is one of the first to model and predict
the future oceanic habitat suitability for a seabird
species, using current distribution assessed by light-
level geolocation. The ensemble modelling ap -
proach developed in this study has seldom been
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Fig. 4. Wind speed (WIND) values according to the pre-
dicted probability of Barau’s petrel Pterodroma baraui
presence for (a) 2008, (b) 2009 and (c) 2012. Probabilities of
presence are predicted by ensemble models with only the
most important variables (WIND, chl a [CHLA] and sea sur-
face temperature, SST) for each year. Boxplots represent
the distribution of values of WIND in the tropical Indian
Ocean (limits: 30 to 120° E, 30° S to 20° N). Red dashed lines
and green dot-dashed lines represent median WIND in the
tropical Indian Ocean and in suitable areas, respectively. 
Boxplots: see Fig. 2
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Fig. 5. Temporal variations
of chl a concentration
(CHLA) values in (a) 2008,
(b) 2009 and (c) 2012 in the
core area of suitable win-
tering habi tats of Barau’s
petrels Pterodroma baraui.
Solid bold lines represent
median values, thin solid
lines represent first and
third quartiles, and
dashed lines represent the
extreme values. Boxplots
represent overall CHLA
distribution in the core
area during wintering pe-
riods, and the shaded area
represents the wintering
period for each year. Box-
plots: see Fig. 2
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Fig. 6. Temporal variations
of sea surface tempera-
tures (SST) values in (a)
2008, (b) 2009 and (c) 2012
in the core area of suitable
wintering habitats of Ba-
rau’s petrels Pterodroma
ba raui. Solid bold lines re -
present median values,
thin solid lines represent
first and third quartiles
and dashed lines repre-
sent the extreme values.
Boxplots represent overall
SST distribution in the
core area during wintering
periods, and the shaded
area represents the win-
tering period for each
year. Boxplots: see Fig. 2
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used for seabirds (but see Oppel et al.
2012), al though it has proved its worth
for plants and terrestrial animals (Araújo
et al. 2006, Thuiller et al. 2009). Our
ensemble models performed well to
reproduce the current distribution of our
study species. When selecting only the 3
most important variables (WIND, SST
and CHLA) to build the most parsimo-
nious ensemble models, the quality of
models remained excellent in all cases.
Thus, these 3 variables appear to be
accurate predictors of Barau’s petrel
presence/ absence. Un fortunately, only
SST was predicted by the ensemble cli-
mate change model. WIND is predicted
by some agencies (Institut Pierre-Simon
La place; Atmo sphere and Ocean Re -
search Institute [The University of
Tokyo], National Institute for Environ-
mental Studies and Japan Agency for
Marine-Earth Science and Technology;
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Fig. 7. Projections of suitable habitat for Barau’s petrels Pterodroma baraui
based on a predictive global model built with the means of the 3 study years
(2008, 2009, 2012). Blue contours indicate the most suitable wintering areas
(with a predicted probability of presence superior to the optimal threshold
[0.35] maximizing sensitivity and specificity), and red contours indicate the
current core area of the wintering habitat (mean of the 3 study years)
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Met Office Hadley Centre) but these predictions
show very important year-to-year variations. Indeed,
WIND is known to be highly variable between
years, and future predictions mirrored this variabil-
ity (see Figs. S2 & S3 in the Supplement). Predic-
tions of WIND values were also highly variable
depending on the scenario (Figs. S2 & S3). Central
moving averages over 10 yr of WIND fluctuated
over time but still showed important inter-annual
variations. These inter-annual variations are more
important than the general long-term trends. Cen-
tral moving averages over 30 yr showed a slightly
continuous increase of WIND in the core area with
scenario RCP 2.6, stagnation with scenario RCP 4.5
and decrease with scenarios RCP 6.0 and RCP 8.5.
Furthermore, the first (in 2029) and the last values
(in 2085) of the time series of WIND were not signif-
icantly different from each other (Figs. S2 & S3).
Because of this lack of consistency, we decided not
to include WIND in our predictive global model. We
added BATHY and BATHYG to our predictive
model because bathymetry is known to interact with
local productivity (Mangh nani et al. 1998). We also
added SSTG be cause gradients of SST are good
indicators of frontal oceanographic zones (Chen et
al. 2003). These 3 variables (BATHY, BATHYG and
SSTG) are reported to be good predictors of seabird
presence and are often used in seabird habitat mod-
elling (Louzao et al. 2011). Indeed, they increased
the performance (TSS) of our model by about 6%.
Finally, the predictive global model was powerful,
with a good TSS (0.95).
The 2 main biases of this study are related to the
nature of the data. Positions inferred from light sig-
nals have an average (±SD) accuracy of 186 ± 114 km
(Phillips et al. 2004). This low precision has little
impact on our predictions, because our predictions
on latitudinal and longitudinal shifts of the wintering
areas of Barau’s petrels are by far much larger than
the resolution of the GLS. The other bias is inherent
to the concept of pseudo-absences. Tracking data do
not provide information on true absences of individu-
als. We have partially overcome this presence−
absence bias through the use of randomly generated
pseudo-absences, which make the model more pow-
erful (Elith et al. 2006). The powerfulness of the dif-
ferent modelling techniques varied widely depend-
ing on how, where, and how many pseudo-absences
were used (Barbet-Massin et al. 2012).
Current wintering habitats of Barau’s petrels
Barau’s petrels consistently used the same winter-
ing area during the 3 years of the study. This high
inter-annual consistency in wintering habitat selec-
tion has already been shown in various seabird spe-
cies such as Arctic terns Sterna paradisaea (Egevang
et al. 2010), Manx shearwaters Puffinus puffinus
(Guilford et al. 2009) and white-chinned petrels Pro-
cellaria aequinoctialis (Péron et al. 2010), among oth-
ers. This suggests that birds learn their migration
strategy during their first years of life, and then
reproduce this pattern annually (see for instance
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Phillips et al. 2005, Yamamoto et al. 2014). The plas-
ticity of such learned behaviour in the face of climate
change is currently very poorly known. Further
investigations involving tracking of young animals
during their first years and repeated tracking (over
multiple years) should be conducted to know how
Barau’s petrels learn their migration pathways and
how adaptable they are to climate changes.
Habitat modelling and characteristics of current
suitable habitat 
The most influential variables for the at-sea distri-
bution of Barau’s petrels were, by order of impor-
tance, WIND, SST and CHLA. This was consistent
over the duration of our study, although in 2009,
WIND had a lower influence than SST and CHLA.
This probably explains the lower performance of the
model for that particular year.
Four major phenomena influence the interannual
variability of the Indian Ocean: the Indian monsoons,
the Indonesian through flow, the Indian Ocean Dipole
(IOD) and the El-Niño-Southern Oscillation (ENSO)
(Saji et al. 1999, Schott et al. 2009, Izumo et al. 2010).
Complex interactions of these 4 phenomena regulate
climate and oceanographic features of the oceanic re-
gion used by wintering Barau’s petrels (e.g. Meyers et
al. 2007, Luo et al. 2010). Positive IOD events cause a
warming of the western Indian Ocean, while cooling
the eastern part. Westward winds also blow stronger
than average during positive IOD events, reversing
surface currents. The Dipole Mode Index (DMI),
which expresses the intensity of the IOD, was positive
for the 3 years of the study but exhibited distinct
levels. Interestingly, DMI was lowest during winter of
2009 (DMI in the winter of 2008, 2009 and 2012: 0.37,
0.06 and 0.39, respectively), implying weaker winds
in the southeastern Indian Ocean, compared to 2008
and 2012. This could explain the lower contribution of
the wind in the habitat suitability model of 2009. How-
ever, the inter-annual variation that we found in the
habitat suitability models should be interpreted with
caution, as our sample sizes were limited for any
given year and were variable between years. More-
over, our sample sizes were quite low, probably mak-
ing the detection of less used wintering areas difficult.
A recent study has demonstrated that winds opti-
mize the movement of wandering albatross Dio me -
dea exulans (Weimerskirch et al. 2012), which
enables individuals to limit the loss of energy during
the flight and may improve foraging success with
positive demographic consequences. Barau’s petrel
likely use wind to move between patches of food in
the wintering area. Therefore, well-oriented wind
may minimize the loss of energy during flight, as for
most albatrosses and petrels.
SST has often been identified as the most influen-
tial environmental feature influencing habitat suit-
ability for numerous species of seabirds (Tremblay et
al. 2009). Seamounts, such as the Ninety East Ridge
where Barau’s petrels currently winter, induce up -
wellings, which may explain the lower SST observed
in this region. Upwellings bring nutrient-rich waters
towards the ocean surface, stimulating primary pro-
duction and promoting the aggregation of micro -
nekton. Furthermore, as surface-feeding predators,
Barau’s petrels frequently sit on the water when for-
aging (Pinet et al. 2012). We hypothesize that birds
develop knowledge of their environment (via sensing
or smelling), as previously suggested (Weirmerskirch
et al. 2007, Kappes et al. 2010).
CHLA is an indicator of standing stock of phyto-
plankton, which is a good proxy of marine productiv-
ity. We expected that birds would select areas with
high CHLA concentrations, as has already been
shown in several other studies (e.g. Péron et al. 2010,
Louzao et al. 2011). Local enrichments due to up-
wellings induced by seamounts, such as the Ninety
East Ridge, create favourable conditions for food web
development (Genin & Dower 2007). In agreement
with Lévy et al. (2007), our study has shown that a pro-
nounced seasonal phytoplankton bloom appears in
the central Indian Ocean during austral winter
(Fig. 5). Interestingly, the wintering of Barau’s petrels
coincides with these winter blooms, suggesting that
individuals could benefit from seasonal enrichments,
which may induce higher prey concentration.
However, other regions of the tropical Indian
Ocean show much higher productivity (particularly
the Somalia and Oman upwellings), yet for unknown
reasons, none of these areas is targeted by adult
Barau’s petrels. Interestingly, a multispecies tracking
study involving 11 tropical seabird species of the
western Indian Ocean (Le Corre et al. 2012, M. Le
Corre unpubl. data) also shows similar patterns: trop-
ical  seabirds, contrary to their temperate and polar
counterparts, do not select rich upwelling areas dur-
ing their non-breeding period. Further investigations
on the foraging ecology, prey availability and energy
needs of tropical seabirds during their non-breeding
period would be necessary to better understand this
paradox.
Barau’s petrels are known to forage predominantly
on surface-dwelling squids during the breeding sea-
son (Danckwerts et al. 2016), and indirect measure-
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ments using stable isotopes and fatty acids suggest
that it may be the same during the non-breeding sea-
son (Danckwerts et al. 2016). However, the links
between the availability and abundance of these
prey and the tropical marine environment is still
poorly known.
Consequences of future changes in suitable
 habitat distribution
All scenarios predicted a shift of suitable habitat by
2100. Thus, the current wintering area of Barau’s
petrels may be less suitable in the future. Barau’s
petrels are endemic and highly philopatric (Pinet et
al. 2011). Endemic species have adapted, on evolu-
tionary scales, to specific conditions making them
extremely sensitive to environmental changes, such
as those brought by climate change (Grémillet &
Boulinier 2009). Thus, we hypothesize that Barau’s
petrels may have difficulties changing their migra-
tion routes and strategies in a rapidly changing
world. Furthermore, according to most IPCC scenar-
ios, the size of the suitable habitat may decrease by
the end of the 21st century. If this happens, the carry-
ing capacity of wintering areas may be reduced,
which may lead to greater intra- and inter-specific
competition for prey. The long-term effects of these
changes on the population dynamics of the species
are currently unknown.
Future research considerations
As long-lived animals, seabirds may experience
various wintering conditions during their lifetime. In
the context of rapid climate change, it would be very
interesting to investigate individual inter-annual
fidelity to wintering areas, to know whether birds can
adapt to a changing environment from one year to
the next (see Yamamoto et al. 2014).
It would be also very interesting to investigate mar-
ine habitat selection and to predict climate-driven
changes in habitat suitability when seabirds are cen-
tral-place foragers, i.e. during the breeding season.
Indeed, this period is crucial for the population
dynamics but is also the most demanding in terms of
individual energy expenditure. Thus climate change
may have a greater impact on seabirds during this
part of their life cycle.
The Indian Ocean is a marine hotspot of biodiver-
sity, with major concentrations of emblematic or eco-
nomically important species such as cetaceans, tur-
tles, sharks, tunas, billfish and seabirds (Le Corre et
al. 2012, Mannocci et al. 2014). Our modelling
approaches could be applied to this set of species to
provide multi-specific predictions of habitat suitabil-
ity and their changes in relation to global warming.
This would be of great help to adapt conservation
plans for the Indian Ocean in response to climate
change.
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Island, Barau’s petrel Pterodroma baraui, and predicted changes 
induced by global warming 
B. Legrand*, A. Benneveau, A. Jaeger, P. Pinet, G. Potin, S. Jaquemet, M. Le Corre 
*Corresponding author: brice.legrand@univ-reunion.fr 
Marine Ecology Progress Series 000: 000–000 (2016) 
 
 
 
Figure S1. Predicted changes of sea surface temperature (SST; °C) in the Indian Ocean, 
according to the four climate change scenarios (RCP 2.6, RCP 4.5, RCP 6.0 and RCP 8.5). 
RCP—representative concentration pathway. Red line indicates central moving averages of 
SST with a window length of 10 years. RCP 2.6 shows stagnation of SST over time and the 
difference between the central moving averages of SST values of the first (2019) and the last 
(2095) date of the time series is not significant (p = 0.8003), while RCP 4.5, RCP 6.0 and 
RCP 8.5 show continuous evolution of SST over time and the differences between the 
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central moving averages of SST values of the first (2019) and the last (2095) date of the time 
series are significant (p < 106).  
 
Figure 2. Predicted changes of sea surface temperature (SST; °C) in the area currently used 
by Barau’s petrels during their wintering, according to the four climate change scenarios 
(RCP 2.6, RCP 4.5, RCP 6.0 and RCP 8.5). RCP—representative concentration pathway. 
Red line indicates central moving averages of SST with a window length of 10 years. RCP 
2.6 shows stagnation of SST over time and the difference the between central moving 
averages of SST values of the first (2019) and the last (2095) date of the time series is not 
significant (p = 0.9505) while RCP 4.5, RCP 6.0 and RCP 8.5 show continuous evolution of 
SST over time and the differences between the central moving averages of SST values of 
the first (2019) and the last (2095) date of the time series are significant (p < 0.0021). 
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Figure 3. Predicted changes of wind speed (WIND; m s-1) in the Indian Ocean, according to 
the four climate change scenarios (RCP 2.6, RCP 4.5, RCP 6.0 and RCP 8.5). RCP—
representative concentration pathway. Red and blue lines indicate central moving averages 
of SST with a window length of 10 and 30 years, respectively. WIND is highly variable 
between years and the central moving averages with a window length of 10 years fluctuates 
over time. Central moving averages of WIND with a window length of 30 years show a slight 
increase (RCP2.6), stagnation (RCP 4.5) and slight decrease (RCP 6.0 and RCP 8.5) of 
WIND over time, with no significant differences between the first (2029) and the last (2085) 
date of the time series (Student’s t-test, p > 0.5044). WIND was predicted by the MIROC5 
model from the MIROC Modelling Center (Atmosphere and Ocean Research Institute (The 
University of Tokyo), National Institute for Environmental Studies, and Japan Agency for 
Marine-Earth Science and Technology), available on https://pcmdi.llnl.gov/search/esgf-llnl/. 
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Figure 4. Predicted changes of wind speed (WIND; m.s-1) in the area currently used by 
Barau’s petrels during their wintering, according to the four climate change scenarios (RCP 
2.6, RCP 4.5, RCP 6.0 and RCP 8.5). RCP—representative concentration pathway. Red and 
blue lines indicate central moving averages of WIND with a window length of 10 and 30 
years, respectively. WIND is highly variable between years and the central moving averages 
with a window length of 10 years fluctuate over time. Central moving averages of WIND with 
a window length of 30 years show a slight increase of WIND over time with no significant 
differences between the first (2029) and the last (2085) date of the time series (Student’s t-
test, p > 0.4164). WIND was predicted by the MIROC5 model from the MIROC Modelling 
Center (Atmosphere and Ocean Research Institute (The University of Tokyo), National 
Institute for Environmental Studies, and Japan Agency for Marine-Earth Science and 
Technology), available on https://pcmdi.llnl.gov/search/esgf-llnl/. 
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Chapitre 5 Synthèse et  Perspectives  
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L’objectif général de cette thèse était de contribuer à une meilleure 
compréhension de la distribution en mer des prédateurs supérieurs dans l’océan 
indien tropical. Il s’agissait en particulier de caractériser et comprendre la 
sélection d’habitat des oiseaux marins tropicaux de l’océan indien. Les résultats 
ont déjà été discutés dans les chapitres précédents. Je me propose de tenter de 
synthétiser et de mettre en relation les différentes parties de cette thèse, puis de 
développer certaines pistes de réflexion, enfin  proposer des perspectives de 
recherche. 
 
I/ Apport des modèles d’habitat sur la compréhension des oiseaux marins 
de l’Océan Indien 
1) Déterminants océanographiques des zones d’alimentation 
Les relations entre l’habitat et les variables océanographiques ont été 
étudiées chez diverses espèces d’oiseaux et de mammifères marins (voir par 
exemple Tremblay et al. 2009 ; Bost et al. 2009).  
Dans cette thèse, les modèles d’habitat visant à caractériser la distribution 
des prédateurs marins supérieurs se basent sur des variables océanographiques 
physiques (Sea Surface Température, Speed Wind, Bathymétrie, Sea Surface 
Height et leurs gradients) et une variable biologique (la chlorophylle a).  
Au cours de ce travail, nous avons caractérisé les paramètres océanographiques 
rencontrés dans les zones les plus utilisées par les pétrels de Barau et les puffins 
du Pacifique.  
Dans l’ensemble, la SST et la CHLA sont les paramètres qui ont été retenus 
dans la plupart de nos modèles. La SST est l’indice environnemental le plus 
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couramment associé à des réponses comportementales chez les prédateurs 
marins supérieurs (Tremblay et al. 2009, Louzao et al. 2010, Peron et al. 2010). 
La CHLA, quant à elle, est un indicateur du phytoplancton, qui est un  « proxy » 
fiable de la productivité marine. La plupart des travaux montrent que les oiseaux 
marins sélectionnent des eaux plutôt froides et riches en chlorophylle A de façon 
directe ou indirecte par rapport aux eaux disponibles dans leur environnement 
(Pinaud & Weimerskirch 2005 ; Péron et al 2010; Louzao et al, 2010). Les eaux 
froides sont généralement indicatrices d’enrichissements biologiques liés soit à 
des remontées d’eau profondes ou upwelling (Genin & Dower 2007) soit à des 
fronts entre deux masses d’eau de températures différentes (Scales et al. 2014). 
La plus forte sélection de ces zones d’upwellings ou de fronts par les oiseaux 
marins est clairement motivée par une plus forte probabilité de captures de 
proies, liée aux enrichissements. La plupart des études montrant une forte 
association entre les oiseaux marins et les eaux froides concernent des milieux 
marins tempérés ou polaires (Daunt et al. 2006), ou des zones (sub)tropicales 
fortement influencées par un upwelling (Sabarros et al. 2014). Peu d’études ont 
cherché à modéliser la sélection des habitats océaniques des espèces tropicales. 
D’après nos résultats, les pétrels de Barau et les puffins du Pacifique réagissent 
certes à la température des eaux de surface et la chlorophylle A pour leur 
recherche alimentaire (ou tout au moins pour leur déplacements en mer) mais 
dans le sens inverse de ce qui est observé chez les espèces non tropicales : ils 
sélectionnent les eaux chaudes. Ce paradoxe a déjà été observé (cf Catry et al. 
2009 pour les puffins du Pacifique de Aride, Seychelles ; Pinet et al. 2011 pour 
les pétrels de Barau), et il semble que ce soit une caractéristique de beaucoup 
d’espèces tropicales. 
Ce rôle de la température de surface et de la chlorophylle A peut être analysé à 
deux échelles spatiales, ce qui implique deux types de questionnement. A grande 
échelle pourquoi les espèces tropicales restent cantonnées aux eaux chaudes et 
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oligotrophiques de la zone tropicale au lieu de s’alimenter dans les eaux plus 
riches de la convergence subtropicale ? A plus fine échelle, et en restant dans la 
zone tropicale, pourquoi les espèces tropicales ne sélectionnent-elles pas les 
eaux les plus froides (ou les moins chaudes) et productives de la zone tropicale ? 
La réponse à la première question est relativement simple : Le maintien des 
espèces tropicales à la zone tropicales pourrait être du d’une part à leur optimum 
écologique en terme de température et d’autre part à la compétition 
interspécifique avec les espèces subantarctiques. En effet, concernant l’optimum 
écologique, la plupart des animaux ont une température corporelle optimale 
issue de l’histoire évolutive de l’espèce. En dessous de cette température, leur 
métabolisme ralentit progressivement, l’activité musculaire diminue et la survie 
peut-être altérée. Au-dessus de la température optimale, le rythme du 
métabolisme augmente rapidement, ce qui là aussi peut avoir des conséquences 
en termes de survie. A grande échelle, la convergence subtropicale (marquée par 
une transition rapide entre les eaux tropicales à plus de 23°C et les eaux 
subtropicales et subpolaires à moins  
de 17°C ( Péron et al. 2010a ; figure 
5.1) est une limite très rarement 
franchie par les espèces tropicales, 
ce qui pourrait s’expliquer par cette 
notion de température optimale.  
  
D’un point de vue écologique, ce 
front crée dans l’océan Indien une 
séparation vers 38°S-40°S, où la 
température des eaux de surface 
chute rapidement au sud, et  ségrége Figure 5.1 : Provinces biogéographiques de l’océan 
Indien selon LONGHURST 1998 
(1998). 
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les communautés d’oiseaux marins entre le nord (espèces tropicales) et le sud 
(espèces subantarctiques) de la convergence (Péron et al. 2010a). Le maintien 
dans la zone tropicale pourrait être également un moyen pour les espèces 
tropicales d’éviter la forte compétition alimentaire interspécifique qui existe 
dans les eaux subtropicales, tempérées et subantarctiques. 
La réponse à la seconde question (pourquoi les espèces tropicales ne 
sélectionnent pas les eaux les moins chaudes de la zone tropicale ?) est plus 
subtile. Il est possible que dans la zone tropicale, les eaux les moins chaudes ne 
soient pas spécialement plus avantageuses en termes trophiques pour les oiseaux 
marins que les eaux avoisinantes. Ceci pourrait être lié à l’écologie trophique et 
aux comportements de recherche alimentaires des oiseaux marins tropicaux. En 
effet, les espèces recherchent des structures océaniques qui agrégent leurs proies 
ou des « patchs de productivité» qui sont par nature relativement mobiles et 
éphémères (Weimerskirch et al. 2005). Par exemple, les monts sous-marins, en 
provoquant des remontées d’eaux profondes riches en nutriments (upwelling), 
créent des conditions favorables aux oiseaux marins tropicaux (Pinet et al. 2012, 
Legrand et al. 2016). Les courants de surface, les tourbillons anticycloniques et 
les vents produisent également des secteurs d’enrichissements qui sont 
activement sélectionnés par les oiseaux marins tropicaux (Weimerskirch et al. 
2004, 2010 ; Pinet et al. 2011). Par ailleurs, de nombreuses études ont montré 
l’existence d’une association entre les prédateurs de surface (cétacés et thonidés) 
et les oiseaux marins tropicaux (Jacquemet et al. 2004, 2005 ; Catry et al. 2009). 
En effet, les prédateurs de surface sont des facilitateurs pour la recherche 
alimentaire des oiseaux marins, car ceux ci permettent de regrouper les proies et 
de les pousser vers la surface, ce qui rend les proies accessibles aux oiseaux 
marins. Cette association a été montrée à la fois dans l’Océan Indien (Jacquemet 
et al. 2004, 2005 ; Catry et al. 2009) et dans le pacifique (Heshbi et al. 2008). 
Récemment, une étude a montré clairement que la répartition des puffins du 
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Pacifique correspondait à la distribution de l'albacore et du listao , soulignant 
l'importance de l'association avec les prédateurs de surfaces plutôt que des 
associations avec des caractéristiques océanographiques physiques (Catry et al. 
2009). 
 
2) Recherches futures sur la sélection de l’habitat 
L'une des premières perspectives serait d'ajouter d'autres co-variables aux 
modèles en particulier des variables biologiques. En effet, l'ajout de ce genre de 
variables pourrait améliorer le modèle de façon importante et permettrait de 
mieux comprendre ce qui façonne la distribution des individus dans leur milieu. 
Nous  pourrions coupler, par exemple, la distribution des proies  (campagnes en 
mer, écologie des proies, …) avec celle des prédateurs supérieurs en particulier : 
ici des oiseaux marins, qui se nourrissent de poissons épipélagiques et de 
calamars (Danckwerts et al. 2016). Plusieurs modèles d’habitat ont été réalisés 
sur des espèces de poissons et calmars mais ils se limitent à la zone antarctique 
et subantarctique (par exemple Loots et al. 2007, figure 5.2).  
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 Une autre possibilité  serait  d'ajouter la distribution des grands prédateurs de 
surface tels que les thons jaunes (Thunnus albacares), les bonites (Katsuwonus 
pelamis) ou plusieurs espèces de dauphins océaniques. En effet, comme nous 
l’avons décrit ci dessus, dans le milieu tropical, nous  savons que les oiseaux 
marins sont en association avec des prédateurs de surface (Jaquemet et al. 2004, 
2005, Catry et al. 2009). De plus en plus de travaux visent à modéliser la 
distribution des thons et des cétacés (cf par exemple Mannocci et al. 2013 pour 
les cétacés et Lehodey et al 2013, 2015 pour les thons). Ces travaux génèrent des 
probabilités de présence des thons et cétacés, que nous pourrions à l’avenir 
incorporer à nos modèles « oiseaux marins » pour voir si les zones à forte 
probabilité de présences de thons/cétacés sont aussi des zones utilisées par les 
oiseaux marins. 
Figure 5.2 : Variations spatio-temporelle 
de l’abondances de E. Antarctica autour 
du plateau des Kerguelens, la nuit entre 0 
et 80 m , pour la première semaine de 
Février 1998 (a), 1999 (b) et 2000 (c) 
(Loots et al. 2007).  
 
 131 
La présence de conspécifiques pourrait également influencer la distribution des 
oiseaux marins. En effet, selon l'espèce, ils éviteraient d’entrer en compétition 
ou inversement chercheraient des zones où il y aurait un maximum d’oiseaux 
pour repérer leur nourriture (Grémillet et Boullinier 2009). Dans le milieu 
tropical notamment celui de l’Océan Indien, il est très difficile d'avoir cette 
information car il y a grand nombre d'oiseaux marins ; environ trente et une 
espèces d'oiseaux de mer se reproduisent dans la région, pour un total de 7,4 
millions de couples (Le Corre et al. 2012). Les campagnes en mer sont un bon 
complément des travaux de tracking car elles permettent réellement de voir ce 
qui se passe en mer. Ainsi, il est possible d’obtenir des informations sur les 
assemblages multispécifiques et l’environnement avec des mesures 
océanologiques in situ.  
 Par exemple, en 2004, une étude a été réalisée sur la distribution et l'abondance 
des oiseaux de mer dans la milieu marin côtier autour de l'île de la Réunion, en 
fonction des facteurs naturels, tels que la bathymétrie, la distance du rivage, la 
saison et les associations avec des prédateurs (thonidés et des mammifères 
marins), et la présence de dispositifs de concentration de poissons. Les résultats 
ont été obtenus par des campagnes d’observations en mer entre Février 2001 et 
Octobre 2002. Un total de 13 572 oiseaux avec 15 espèces différentes ont été 
observées. Les événements d'alimentation se sont produits en association avec 
des thonidés, des mammifères marins et des groupes multispécifiques d’oiseaux 
marins (Jaquemet et al. 2004). 
 Notre étude sur la distribution présente certaines limitations, principalement 
dues à des contraintes technologiques. En effet, seule la distribution à grande 
échelle à été étudiée parce que les GLS, du fait de leur faible résolution spatio-
temporelle, ne permettent pas une étude fine (kilométrique par exemple) des 
déplacements et de la distribution. Dans de futures études, il serait souhaitable 
d’étudier les déplacements des oiseaux marins tropicaux à plus fines échelles 
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spatiales et temporelles, par exemple, par le moyen de balises Argos ou de GPS, 
en particulier, pendant l’incubation et l’élevage, où la durée des trajets en mer 
est compatible avec le déploiement de ce type de marques. Cela permettrait de 
relier très finement les décisions comportementales de recherche alimentaire aux 
structures fines de l’habitat. Depuis les  premières études utilisant la technologie 
GPS en 2001 (albatros hurleur ; Weimerskirch et al. 2002), un grand nombre d’ 
études de suivi avec des GPS ont été publiées. Néanmoins, l'utilisation de cette 
technologie est limitée par la taille des enregistreurs. Des études précédentes 
(Phillips et al.  2003), ont rapporté que des appareils pesant plus de 3% du corps 
d'un oiseau ont eu des effets négatifs sur leur comportement. Les progrès 
technologiques autorisent maintenant le tracking à fine échelle d’espèces de 
petite taille. Récement, des études ont été réalisés sur des petites espèces comme 
par exemple la sterne fuligineuse (200 g) qui a été suivie avec des GPS de 2g 
soit 1 % du poids corporel de l'oiseau (Soanes et al. 2015). Cependant, ces 
approches sont encore trop descriptives et incluent très peu de modélisation des 
habitats. 
 
II/ Variabilités entre colonies et compétitions intraspécifiques 
 
Dans cette thèse nous avons pu faire une analyse multi-site fine de la 
distribution spatiale, de la phénologie et des habitats océaniques d’une espèce 
nichant dans plusieurs îles de l’océan Indien occidental, le puffin du Pacifique. 
Ceci nous permet de mesurer la variabilité inter-site et d’en discuter les causes et 
les conséquences. 
1) Stratégies site-spécifiques d’exploitation de l’environnement 
Les puffins du Pacifique ont des stratégies d’exploitation de leur environnement 
océanique qui dépendent de leur colonie d’origine. Bien que globalement 
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l’espèce se reproduise partout de manière synchronisée et saisonnière, pendant 
l’été austral, nous avons montré un décalage dans la phénologie selon la position 
latitudinale des colonies. Les oiseaux nichant aux Seychelles (et donc près de 
l'équateur) commencent leur période de reproduction 3 mois plus tôt que ceux  
nichant dans les colonies situées plus au sud. Il est probable que comme la 
plupart des oiseaux marins des Seychelles, les puffins du Pacifique ajustent leur 
reproduction aux variations saisonnières très marquées de l’environnement 
océanique régional, fortement influencé par la mousson indienne (avec un 
enrichissement très important des eaux environnant les Seychelles entre mai et 
octobre chaque année). D’autre part, nos résultats suggèrent que chaque colonie 
possède des modèles d'activité et de distribution qui différent (voir chapitre 3). 
De telles différences reflètent des stratégies « site-spécifiques » d’exploitation 
de l’environnement. Ceci suggère que ces animaux sont sensibles à des effets 
extrinsèques liés aux conditions océanographiques. Dans l'océan Indien, la 
reproduction de plusieurs espèces d'oiseaux marins est connue pour être dictée 
par la variabilité des conditions océanographiques saisonnières (Le Corre et al 
2001 ;Le Corre et al 2003; Surmann et al 2012). 
 A ma connaissance c’est la première fois qu’une analyse de la distribution 
spatiale est réalisée chez une espèce tropicale à l’échelle d’une métapopulation. 
Cette approche a permis d’apporter des élements très important sur la 
structuration et la distribution spatiale d’une espèce largement distribuée.  Ce 
genre d’analyse pourrait être réalisées sur d’autres espèces également largement 
distribuées comme les sternes fuligineuses et les paille en queue à brins rouges. 
Par exemple, afin notamment de savoir si la compétition intra et interspécifique 
est une pression de sélection structurante chez les oiseaux marins tropicaux en 
général, comme nos résultats semblent le suggérer pour le puffin du Pacifique. 
 
2) Ségrégation spatiale partielle 
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L’exploitation des mêmes ressources dans un même habitat peut induire de la 
compétition pour cette ressource, si celle-ci est limitée. Cette compétition peut 
opposer les individus d’une même espèce (compétition intra-spécifique) ou de 
plusieurs espèces (compétition interspécifique). La compétition peut revêtir 
deux aspects : d’une part, la compétition par interférence, c'est-à-dire une 
interaction directe entre les individus ; d’autre part, la compétition par 
exploitation de la même ressource. La compétition par interférence a lieu 
typiquement dans les groupes multi-spécifiques d’oiseaux en pêche, 
généralement sur un banc de thons ou de dauphins en surface. Lors de ces 
événements de pêche, l’accès aux ressources est extrêmement limité dans le 
temps (l’événement s’arrête dès que le banc de thons ou de dauphins repart en 
profondeur) et dans l’espace (les proies sont très concentrées sur une faible 
surface). Des centaines ou des milliers d’individus participent à ces groupes de 
pêche et interfèrent pour accéder aux proies en surface.  
La compétition par exploitation est le résultat d’une diminution de la ressource 
proportionnelle aux prélèvements réalisés par les individus en compétition, sans 
qu’il y ait nécessairement de contacts ou d’interférence entre ces individus. 
Dans le chapitre trois, nous avons montré qu’il y avait une ségrégation spatiale 
et temporelle partielle dans l’utilisation des habitats de recherche alimentaire des 
Puffins du Pacifique. 
Aux Seychelles, il semble que les individus de Cousin et de St Joseph 
partitionnent l'espace de façon à limiter la compétition intraspécifique pendant la 
reproduction. En période d'hivernage en revanche, ils occupent une vaste zone 
océanique au sud de l'Inde et du Sri Lanka. 
Dans les Mascareignes, bien que la phénologie des Puffins du Pacifique, des 
deux colonies soit décalée, leurs habitats se chevauchent partiellement tout au 
long de la période de reproduction (entre 23% et 80% de chevauchement). 
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Néanmoins, au cours de l’hivernage, les oiseaux de l’île de la Réunion 
n'exploitent pas les mêmes zones que les oiseaux de l’île Ronde.  
De plus, les oiseaux des îles Mascareignes utilisent partiellement les mêmes 
zones que les oiseaux des Seychelles pendant six mois sur douze mais les 
pourcentages de recouvrement des kernel 50 restent globalement faible, en 
raison du décalage temporel (janvier : 35 %, Février : 2 % , mai : 14 % , Juin : 
17 % , Juillet : 8 % et août : 6 % ) . 
Ainsi des phénomènes de ségrégation spatiale, couplés à un décalage 
phénologique pouvant atteindre 3 mois semblent limiter la compétition 
intraspécifique en mer. Des travaux plus précis englobant notamment du 
tracking par GPS peremttraient de mieux étudier les processus en jeu dans cette 
ségrégation spatiale. 
 
3) Ségrégation trophique 
Notre étude a concerné essentiellement la distribution spatiale des oiseaux 
marins, par la télémétrie. La motivation principale des individus lors de leurs 
trajets en mer est la recherche alimentaire, aussi il est essentiel de connaître le 
régime alimentaire des oiseaux en question pour bien comprendre leur 
distribution. L’écologie trophique des deux espèces a déjà été étudiée 
localement, soit par l’analyse directe de leur régime alimentaire, soit via 
l’utilisation de marqueurs biochimiques (métaux lourds, isotopes stables ou 
acides gras ; tableau 5.1 ). 
Tableau 5.1 : Tableau représentant les résultats des marqueurs biochimiques (métaux lourds, 
isotopes stables) pour les deux espèces étudiées  
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Ces travaux n’avaient pas pour objectif d’étudier les variations 
géographiques du régime alimentaire au sein d’une même espèce : il faudrait 
donc pouvoir comparer les régimes alimentaires des oiseaux des différentes 
populations notament chez le puffin du Pacifique . 
Les paysages de référence isotopiques ( « isoscapes »), associés à la 
ségrégation spatiale existante, pourraient marqués une ségrégation trophique 
entre les individus. Dans une étude récente, une ségrégation trophique a été mise 
en évidence entre deux sous populations de puffin de Macaronésie (Puffinus 
baroli). En effet, les sous-populations ont des signatures isotopiques différentes 
même pendant la période de reproduction  où ils ont été se nourrir dans 
pratiquement les mêmes régions. Les auteurs supposent que les individus se 
nourrissant de proies isotopiquement différentes (Paiva et al 2016). Dans le 
chapitre 3, le but n’était pas d’étudier cette ségrégation trophique entre les 
colonies de puffin du Pacifique ; néanmoins, étant donné qu’ils ont des modèles 
d'activité distincts, il est probable qu’il y  ait  une ségrégation trophique. En 
effet, il est envisageable que les proies ciblées ne soient pas les mêmes. Il serait 
donc important de savoir pour être exhaustif s’il existe des différences entre 
colonies au sein de leur écologie alimentaire (régime alimentaire et isotopes). 
4) Ségrégation sexuelle 
Les Procellariiformes sont des espèces sexuellements monomorphiques. 
De premier abord, les mâles et les 
femelles ont la même morphologie 
et les mêmes capacités 
physiologiques et 
comportementales. Des études ont 
montré que malgré l’absence de 
différence morphologique, Figure 5.3 : Ségrégation spatiale sexuelle pendant l’élevage du 
Puffin du Pacifique ; Aride , Seychelles (Catry et al. 2009) 
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certaines espèces d’oiseaux marins pouvaient présenter des différences sexuelles 
comportementales. Des différences sexuelles comportementales ont été mise en 
évidence chez le puffin du pacifique et le Pétrel de Barau . Chez le puffin du 
pacifique, les femelles montrent une distribution plus large que les mâles 
pendant l’élevage (Catry et al. 2009 ; Figure 5.3 ).  
 Quant au Pétrel de Barau , il a été mis 
en évidence une ségrégation spatiale sexuelle 
dans les aires d'alimentation lors de l'exode 
prépositale . Les femelles sélectionnent des 
zones plus près de la colonie moins 
productives au niveau de la pente continentale 
au sud de Madagascar. En revanche, les mâles 
sélectionnent des zones loin de la colonie 
situées le long de la côte sud-africaine au 
niveau du courant des Aiguilles (Pinet et al. 
2012 ; Figure 5.4). 
Cette ségrégation sexuelle, connue chez 
d’autres espèces pourrait optimiser l’acquisition des ressources en réduisant la 
compétition intra-spécifique (Phillips et al. 2011).   
III/ Réponses des oiseaux marins de l’Océan Indien aux changements 
climatiques 
 
Les travaux examinant les effets des changements climatiques (passés ou 
futurs) sur les vértébrés marins sont de plus en plus présents dans la littérature 
scientifique (Sydeman et al. 2015). La modification de la température de la mer 
est le facteur environnemental primordial susceptible de faire varier la 
distribution de la biodiversité marine (Tittensor et al. 2010). Depuis la mise à 
Figure 5.4 : Ségrégation spatiale sexuelle 
pendant l’exode prépositale du Petrel de Barau 
(Pinet et al. 2012) 
 138
disposition des projections futures spatialisées des paramètres 
environnementaux basés sur les différents scénarios d’émission de gaz à effet de 
serre du GIEC, un nombre croissant d’études dans le milieu marin, visent à 
prédire les changements futurs des aires de distribution, d’abondance ou de 
sélection d’habitat des oiseaux marins (Hazen et al. 2012, Peron et al. 2012). 
Cependant très peu d’étude concerne le milieu tropical, qui sera pourtant 
fortement impacté par le réchauffement climatique (Hazen et al. 2012). 
1) Réponses des Pétrels de Barau au réchauffement climatique futur 
L’un des objectifs de cette thèse était de faire des prédictions concernant 
la distribution future des oiseaux marins de l’océan Indien tropical en utilisant 
les modèles climatiques fournis par le GIEC. Pour cela nous avons utilisé le 
Pétrel de Barau comme modèle biologique car nous disposions d’un important 
jeu de données de tracking de la phase migratoire incluant plusieurs années 
différentes. Plus précisément, nous nous sommes intéressés à l’évolution 
prévisible (en termes de superficie et de localisation) des habitats océaniques 
utilisés pendant la période internuptiale, en fonction de différents scénarios de 
changements climatiques, à l’échelle d’un siècle (Legrand et al. 2016). En effet, 
après la reproduction, la plupart des espèces d'oiseaux de mer effectuent des 
migrations à longue distance (Guilford et al 2009; Egevang et al 2010 ; Pinet al, 
2011). La période internuptiale est d'une importance majeure pour la dynamique 
des populations d'oiseaux de mer (Chastel et al 1995; Barbraud & Chastel 1999) 
car cette période permet aux oiseaux de se préparer pour entamer une nouvelle 
période de reproduction en rétablissant leur état corporel et énergétique 
(Barbraud &Weimerskirch 2003). L'identification de ces aires de migration et 
d’hivernage et l’étude de leur évolution spatio-temporelle face aux changements 
climatiques constituent donc une priorité essentielle pour la conservation des 
oiseaux de mer (Piatt et al 2007; Le Corre et al 2012; Oppel et al 2012).  
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Nous avons donc utilisé la modélisation dite « consensus » ou 
« ensemble » pour prédire un changement d'habitat dans le futur. Elle consiste à 
appliquer différentes techniques de modélisation à un même jeu de données et à 
utiliser une prédiction moyenne issue des meilleurs modèles. Ces méthodes 
permettent d’améliorer l’ajustement du modèle final, en limitant le biais propre à 
chaque modèle, tout en évitant un sur-ajustement du modèle final. Ainsi, le 
modèle « Ensemble » est généralement plus robuste ( Araujo & New 2007; 
Marmion et al 2009; Thuiller et al 2009) . C’est une procédure qui pourrait être 
très utile pour d’autres types de contexte et de jeu de données. 
Tous les scénarios ont prédit un changement d'habitat à l'horizon 2100. 
Ainsi, l’aire d'hivernage actuelle du pétrel de Barau sera moins favorable à 
l'avenir. Les scénarios de changement climatique prédisent une diminution de la 
taille entre  5  et 33 %, et un déplacement vers le sud entre 3 ° et 7 ° . 
 Les pétrels de Barau sont endémiques et très philopatriques (Pinet et al ., 
2008). Les espèces endémiques se sont adaptées, au cours de l'évolution, à des 
conditions spécifiques, ce qui les rend sensibles aux changements 
environnementaux, comme celles provoquées par le changement climatique 
(Gremillet & Boulinier 2010). Ainsi, nous avons émis l'hypothèse que les pétrels 
de Barau pourraient avoir des difficultés à modifier leurs itinéraires et leurs 
stratégies de migration dans un monde en mutation rapide. Les effets à long 
terme de ces changements dans la dynamique des populations de l'espèce sont 
actuellement inconnus.  
Une des questions primordiales sur les effets écologiques du changement 
climatique, est de savoir si les espèces seront capables de s’adapter assez 
rapidement pour suivre le rythme de ce changement. Les réponses adaptatives, 
les plus probables, seront dues à la plasticité phénotypique, qui fournit une 
possibilité de réponse rapide (Charmantier et al. 2008). Il peut être question  par 
exemple de variations intra-spécifiques dans les traits morphologiques, 
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physiologiques ou comportementaux, qui peuvent avoir lieu à différentes 
échelles du temps dans une population donnée (Chevin et al. 2010). Différentes 
études révèlent que la part de la plasticité dans la réponse à des changements 
environnementaux est souvent plus importante que celle due à la génétique 
(Parmesan, 2006 ; Bellard et al. 2012).  
D’autres part, bien que les stratégies migratoires soient chez les oiseaux 
ou d’autres organismes migrateurs, en grande partie fixées génétiquement (voir 
les travaux précurseurs de Berthold et al. 1992, Pulido et al. 2007 ), il est 
également établi qu’une partie de ses stratégies est également acquise au cours 
de l’ontogénie des individus, par l’expérience, l’apprentissage individuel et 
l’imitation sociale (Danchin et al. 2004). 
  Ces processus sont peu connus chez les oiseaux marins, mais des études 
visant à suivre les trajets migratoires d’individus suivis plusieurs années de suite 
montrent que ces individus tendent à répéter les mêmes trajets chaque année 
(voir par exemple Yamamoto et al. 2010). Ceci suggère que les oiseaux marins 
acquièrent et adoptent leurs comportements migratoires au cours de leurs 
premières expériences puis les répètent tout au long de leur vie (Riotte-Lambert 
et Weimerskirch 2013). Des processus intergénérationnels d’adaptations aux 
changements environnementaux pourraient donc intervenir et compenser ou 
atténuer les effets du réchauffement climatique sur les habitats actuellement 
utilisés. Une des suites très importantes de ces travaux de modélisation 
prédictive des changements des habitats océaniques des oiseaux marins face aux 
changements climatiques sera donc d’étudier finement l’ontogénie des 
comportements migratoires et les capacités individuels des animaux à s’adapter 
aux changements grâce à leur plasticité phénotypique et à l’apprentissage 
notamment. 
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2) Réponses des puffin du Pacifique au réchauffement climatique futur 
Nous n’avons pas modélisé la distribution future des zones d’alimentation 
du Puffin du Pacifique à partir des prédictions futures. Néanmoins, certaines 
études montrent que cette espèce est sensible à la variation des conditions 
océanographique en particulier la SST (Smithers et al. 2003, Peck et al. 2004, 
Mcduie et al 2013, 2015). Il a été montré que l’augmentation de SST diminue le 
succès de recherche alimentaire et diminue, par la suite, le succès reproducteur 
(Peck et al. 2004). En effet, l'augmentation de la SST peut perturber le transfert 
vers le haut de l'eau profonde, riche en éléments nutritifs dans la zone 
euphotique, réduisant ainsi la croissance du phytoplancton et se traduisant par 
une diminution de la productivité à des niveaux trophiques supérieurs (Stenseth 
et al. 2002), un changement dans la distribution horizontale et verticale des 
proies (Spear et al. 2001) et un décalage temporel entre le recrutement de proies 
et l’arrivée des oiseaux dans les zones d’alimentation (Grémillet et Boulinier 
2009) . 
De plus, la répartition très étendue du puffin du Pacifique dans la zone 
intertropicale de la région Indo Pacifique suggère qu'il a des capacités 
adaptatives et/ou une plasticité phénotypique très importante, lui permettant 
d'utiliser des habitats océaniques très variés. Il serait très intéressant de tenter 
d'appliquer notre méthode de modélisation prédictive à ce type d'espèces 
visiblement très ubiquiste,  pour étudier les performances prédictives de ce type 
de modèle dans ce cas de figure. 
3) Perspectives 
L'océan Indien est un hotspot de biodiversité, avec des concentrations 
majeures d'espèces emblématiques ou économiquement importantes telles que 
les cétacés, les tortues, requins, thons et les oiseaux de mer (Le Corre et al. 
2012, Plot et al. in prep. cf annexe 2). Nos approches de modélisation pourraient 
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être appliquées sur cet ensemble d'espèces afin de fournir des prévisions multi-
spécifiques de qualité de l'habitat et de leurs changements par rapport au 
réchauffement climatique. Ce serait d'une grande aide pour adapter les plans de 
conservation de l'Océan Indien aux changements climatiques.  
 
V/ Implications pour la conservation des prédateurs supérieurs de l’Océan 
Indien 
La réponse des scientifiques face à la crise d’extinction actuelle a émergé 
vers la fin des années 1960 sous la forme d’un nouveau domaine de recherche: 
la biologie de la conservation. Elle repose principalement sur l'analyse des 
processus de maintien de la biodiversité, à différents niveaux spatio-temporels et 
se fixe comme objectif de fournir des éléments tangibles pour la gestion 
conservatoire et durable des espèces et des milieux.  
Pour les espèces marines, la tache est d’autant plus gigantesque et ardue 
que le milieu marin occupe en surface 71% de la planète (Costanza 1999).  
La surexploitation des ressources des océans est un phénomène mondial 
croissant (Myers et Worm, 2003; Pauly et al. 2005) qui a déjà entrainé la 
disparition de certains stocks d’espèces (Mullon et al. 2005) et des prédateurs 
qui leurs sont associés (Boyd et al. 2006, Cury et al. 2011). Dans l’océan Indien, 
la pêche thonière a augmenté considérablement, passant de 40 000 tonnes dans 
les années 1950, à plus de 1600 000 tonnes en 2013 (IOTC 2016 ; figure 5.5 ).  
 143 
 
De plus, compte tenu de l’intensité du trafic maritime des naufrages ou 
des dégazages entrainant des pollutions (marée noire) sont fréquemment 
observés. Les oiseaux marins sont exposés à ces menaces directes (pollution ou 
capture accidentelle) ou indirectes (compétition pour les ressources avec les 
pêcheries) affectant ainsi, malheureusement leur survie.  
Face à ces menaces, il est nécessaire de mettre en œuvre des mesures de 
protection (Pauly et al. 2002) qui doivent remplir leurs objectifs de conservation 
mais aussi être compatibles avec les exigences humaines. 
Les aires marines protégées (AMP) représentent un outil efficace bien que 
leur mise en place et leur gestion amènent certaines contraintes écologiques et 
logistiques (Gaines et al. 2010). 
Leur efficacité dépend en effet de la connaissance de la distribution des 
espèces marines qui font généralement preuve d’une forte mobilité et d’une 
faible fidélité spatiale au sein d’un paysage océanique dynamique (Kaplan et al. 
Figure 5.5 : Les captures totales annuelles des espèces de la CTOI par les flottes artisanales et 
industrielles (IOTC 2016) 
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2010). L’emplacement et la taille des AMP ne peuvent donc être déterminés 
qu’en caractérisant de manière précise les processus à l’origine de cette 
distribution (Costello et al. 2010) qui est intrinsèquement liée aux déplacements 
des individus en relation avec l’environnement océanique (Block et al. 2011). 
L’efficacité de la conservation des espèces marines repose donc en grande partie 
sur la connaissance de leur écologie spatiale (Costello et al. 2010; Tittensor et al. 
2010).  
La modélisation d’habitat et la télémétrie sont des outils puissants qui 
peuvent aider dans la mise en place et la délimitation d’AMP. 
Dans l’Océan Indien, la télémétrie a été utilisée sur la mégafaune marine 
pour mettre en évidence les points chauds de biodiversité (Le Corre et al. 2012, 
Mannocci et al. 2013, Plot et al. in prep. cf annexe 2). Une étude actuellement en 
cours de finalisation (et à laquelle j'ai pu participer pendant ma thèse), et 
englobant plusieurs partenaires internationaux a consisté à compiler toutes les 
données de suivi télémétrique disponible dans l'océan Indien, pour 18 espèces de 
la mégafaune marine tropicale et subtropicale (Plot et al. in prep). Elle a révélée 
cinq zones prioritaires pour la conservation de la mégafaune marine de l’Ocean 
Indien à savoir les archipels des Seychelles et des Mascareignes, le sud de 
Madagascar, le canal du Mozambique et les îles Andaman (Plot et al. in prep. cf 
annexe 2). Ces zones sont particulièrement menacées par les activités humaines. 
Ces points chauds doivent être rapidement protégés par la mise en place d’aires 
marines protégées. Or, certains points chauds se situent dans les zones 
exclusives économiques et les eaux internationales. Cela met en évidence la 
nécessité de mettre en œuvre une stratégie régionale de gestion concertée, en 
particulier pour la partie occidentale de l'IO. Toutefois, ce cadre de gestion est 
complexe, car il a besoin d' accords et d' instruments à l' échelle locale, nationale 
et internationale (Wallace et al. 2011). 
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Conclusion générale 
Le but de cette thèse était la compréhension de la distribution en mer des 
prédateurs supérieurs ainsi que les liens qui existaient entre l’environnement et 
le comportement de ceux-ci. Cela nous a permis de mettre en évidence certaines 
variables importantes qui caractérisent la distribution des oiseaux. Nous avons 
poussé nos recherches en nous focalisant sur deux espèces présentes dans la 
zone ; le puffin du Pacifique et le pétrel de Barau, endémique de La Réunion. En 
ce qui concerne le puffin du Pacifique, nous avons montré les différences et les 
similitudes au sein de chaque colonie étudiée. La sélection de l’habitat était 
relativement proche avec des différences infimes. En revanche, des différences 
ont été relevées au niveau de la phénologie, de l’activité en mer et de la 
distribution. Avec la connaissance des variables importantes qui caractérisent la 
distribution du  Pétrel de Barau pendant l’hivernage, nous avons pu prédire la 
distribution future de cette espèce. Nous avons mis en évidence un décalage vers 
le sud à l’horizon 2100. La modélisation que nous avons utilisée devrait être 
élargie à l’ensemble des prédateurs marins supérieurs ; cela permettrait de mieux 
connaître leur écologie et de mettre en évidence des zones potentielles de 
sauvegarde pour ces espèces. Ainsi, il sera possible de mettre en œuvre une 
meilleure gestion de ces organismes emblématiques du milieu marin et pouvoir 
protéger cet environnement océanique complexe. 
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ABSTRACT 
Marine megafauna species are of prime importance for conservation 
biology. In this study we focused on the marine megafauna in the Indian 
Ocean, where many species are endangered and some of them are 
endemic. The assessment of marine megafauna distribution patterns is an 
important component for designing efficient conservation measures. We 
thus compiled available tracking data from previous tracking programs on 
seabirds, sea turtles and marine mammals to investigate the distribution 
of marine megafauna in the Indian Ocean, and to identify high density 
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and high diversity hotspots. Using a spatial estimation of human 
activities’ impact, we investigated the overlap areas between marine 
megafauna and threats, to identify biodiversity hotspots in the region. Our 
study revealed 7 density hotspots for marine megafauna, hosting an 
important diversity of species. Among them, we highlighted several 
oceanic structures (seamounts and sea banks) that concentrated marine 
megafauna species. High-density areas reflected important breeding and 
foraging grounds in the Indian Ocean, and overlapped with significant 
levels of human activities, which may jeopardize marine megafauna. Our 
results should give important insights to help implementing conservation 
measures. 
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1. Introduction 
Anthropogenic pressures on the environment are increasing worldwide, 
along with their deleterious impact on flora and fauna species. Human 
impact on terrestrial and marine environments has been of major concern 
for conservationists, with recent awareness regarding the marine realm 
(McCauley et al. 2015). Yet, human exploitation of the marine 
environment is relatively recent: the physical properties of this 
environment limited human capacity to access it, thus its impact on 
marine species was limited at first (McCauley et al. 2015). Exploitation 
of marine species has however globally intensified with the advent of 
fishing methods and large and powerful vessels, hook-and-line fishing 
becoming industrialized fishing (Jackson et al. 2001). Overfishing has 
caused pervasive human disturbance to coastal ecosystems, resulting in 
changes in ecological communities and ecological extinctions (Jackson et 
al. 2001). Fisheries thus extended to deep-seas in seek of the last 
economically attractive concentrations of fishable biomass, although 
these fisheries are not sustainable (Norse et al. 2012). Concurrently, 
additional human activities have risen in the oceans, such as maritime 
traffic and oil exploitation, causing chronic and accidental pollution 
(http://oils.gpa.unep.org/). In addition, human population growth on 
coastal areas has kept increasing. It has been estimated that 41% of world 
global population lives within the coastal limit (100 km distance of the 
coast) and more than 50% of the coastal countries have 80-100% of their 
total population within this limit (Martinez et al. 2007). Consequently, 
about one third of the coastal areas have been altered by human activities 
(urban and croplands, Martinez et al. 2007). As a result anthropogenic 
pressures on the marine environment are exacerbated, with serious 
consequences on the marine wildlife: besides the decline of fish stocks, 
 173 
human have caused habitat modifications and losses, degradation of 
water quality, pollution, diseases, introduction of invasive species, and 
participated to the global warming (Jackson et al. 2001, Myers & Worm 
2003, Norse et al. 2012, McCauley et al. 2015).  
 
Marine defaunation, i.e., human-caused animal loss in the oceans (sensus 
McCauley et al. 2015) has recently accelerating, so that an era of intense 
marine wildlife declines is initiated (McCauley et al. 2015). Notably, 
major population declines have been reported in marine megafauna 
species. Marine megafauna gathers apex predator species such as tunas, 
sharks, seals, sea otters, whales, seabirds and sea turtles. They are long-
lived species and generally share similar history traits (i.e., slow growth, 
late age to maturity, few offspring), so population growth rate is most 
sensitive to adult survival (Stearns 1992). Several marine megafauna 
populations subjected by the past to unsustainable exploitation have 
collapsed (e.g., Doughty 1971, Baker and Clapham 2004, McClenachan 
and Cooper 2008, Kennett et al. 2008). Despite the decrease of direct 
exploitation of megafauna species worldwide (but see Denlinger and 
Wohl 2001, Worm et al. 2013, Humber et al. 2014), other human 
disturbances have potential disastrous effects on marine magafauna. 
Fisheries have indirect impact on marine megafauna through incidental 
catch (i.e., bycatch) or entanglement (Lewinson et al. 2014). Indeed, 
fishery bycatch have been implicated as an important factor in many 
population declines, such as in sharks and rays (Musick et al. 2000), 
Pacific loggerhead (Caretta caretta, Lewison et al. 2004) and leatherback 
turtles (Dermochelys coriacea, Spotila et al. 2000). Introduction of 
species by human that became invasive (i.e., invasive species) have 
caused extinction of seabirds (Blackburn et al. 2004) and fish (Clavero 
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and Garcia-Berthou 2005). Pollutions, either coming from human trashes, 
maritime traffic or oil exploitation, have serious impact on marine 
megafauna (Young et al. 2009, Campagna et al. 2011, Hart et al. 2015, 
Nelms et al. 2015). Maritime traffic and oil exploitation are also 
responsible for noise disturbances or collision with marine megafauna 
(Panigada et al. 2006, Nowacek et al. 2007). Finally, anthropogenic 
global warming may have negative impact on marine megafauna, since 
breeding sites may change or be lost with sea-level rising (Fuentes et al. 
2011) and reproductive output affected by warmer temperatures (Barett et 
al. 2012, Santidrián et al. 2015). 
Today, because of their low abundance, numerous marine megafauna 
species are considered extinct or endangered, at the regional or 
international scale (Lotze and Worm 2009, Lotze 2015). Globally, 
seabirds are becoming increasingly endangered, and at a faster rate, than 
other groups of birds (Butchart et al. 2004; BirdLife International 2008), 
and populations of tropical seabirds are globally declining (Croxall et al. 
2012). All of the seven species of sea turtles are listed in the IUCN red 
list, and long-term population trends show a global decline (Wallace et al. 
2011). Although remarkable recoveries have been reported for several 
marine mammals’ populations, probably due to a shift from resource 
exploitation towards conservation, numerous populations remained 
declining or concerning worldwide (Magera et al. 2013).  
 
The decline or extinction of marine species can generate waves of 
ecological changes that travel both up and down marine food webs and 
can alter ocean ecosystem functioning (McCauley et al. 2015). In return 
this may affect human, since population and species sustain humanity 
through a wide range of services (Mace et al. 2005). Concerns about 
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biodiversity have arisen and identification of hotspots for biodiversity has 
become a top conservation priority (Myers et al. 2000, Pimm et al. 2014). 
Determining biodiversity hotspots (generally defined here as high-use 
area for species, displaying an important diversity of species and 
subjected to important human activities that may impact them) may help 
identifying key areas that need crucial protection. Such assessment has 
been made for terrestrial species (e.g., Myers et al. 2000) or sessile 
marine species (e.g., Roberts et al. 2002). However, it is far more 
challenging for mobile marine species like the migratory species of 
marine megafauna. Indeed, they are able to travel over thousands miles in 
the ocean (Moriarty et al. 1962, Block et al. 1998, Egevang et al. 2010, 
Benson et al. 2011). Thus, in order to assess biodiversity hotspots for 
marine megafauna and further plan for efficient conservation measures, it 
is essential to first assess marine megafauna movements and spatial 
distribution. 
   
Telemetry tools allow distant tracking of animals in their environment. 
Tracking of marine megafauna movements is thus well suited to assess 
individual movements, home range and high-use area(s) and to 
investigate spatial overlaps between species distribution and threats 
(Tuck et al. 2011). Numerous studies aimed at determining marine 
megafauna species’ high-use areas using tracking, on seabirds (e.g., 
Harris et al. 2010, Frederiksen et al. 2012, Delord et al. 2014), sea turtles 
(e.g., Fossette et al. 2010, Maxwell et al. 2011, Witt et al. 2011) and 
marine mammals (e.g., Rosenbaum et al. 2014). Tracking data has also 
been extensively used on seabird species to identify Ecologically or 
Biologically Significant, Important Bird and Biodiversity Areas or 
candidate zones for MPAs (e.g., Wilson et al. 2009, Le Corre et al. 2012, 
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Montevecchi et al. 2012, Lascelles et al. in press). However, multi-
species tracking studies, which would allow identifying marine 
megafauna biodiversity hotspots, are still scarce (but see Block et al. 
2011, Maxwell et al. 2013, Gredzens et al. 2014). Studies investigating 
the spatial distribution of a variety of marine megafauna species, as well 
as anthropogenic threats distribution, are yet needed to get relevant data 
to identify potential biodiversity hotspots. 
 
In the present study we focus on the marine megafauna of the Indian 
Ocean (IO). The IO hosts many marine megafauna species: seabirds 
(tropical seabirds: Le Corre et al. 2012; subantarctic and antarctic 
seabirds, Delord et al. 2014), sea turtles (Bourjea 2014) and marine 
mammals (Kiska et al. 2009).  The IO is important for both reproductive 
and non-reproductive stages of life for tropical seabirds and sea turtles; 
numerous breeding sites for these species are located in the Western part 
of the Ocean, most particularly in the Seychelles, the Mozambique 
Channel and the Mascarenes. Tropical waters of the IO are also a 
significant breeding ground for several stocks of humpback whales 
(Megaptera novaeangliae; IWC, 2011). Moreover, migratory corridors 
have been reported for green turtles (Chelonia mydas, post-reproductive 
females) and loggerhead turtles (juveniles) (Bourjea 2014, Dalleau et al. 
2014), and important foraging areas for tropical and subantarctic seabirds 
have been identified in the IO (e.g., Le Corre et al. 2012, Delord et al. 
2014, Weimerskirch et al. 2015). Nevertheless intense human activities 
occur in the IO, which could represent important threats for the marine 
megafauna. In addition to the substantial Middle East oil exploitation, 
several recent gas and oil exploration and exploitation have began in the 
Northwestern IO (Seychelles, Somalia, Tanzania, Kenya, Mozambique, 
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Madagascar). Furthermore, intense international industrial fisheries take 
place in the IO, notably targeting the skipjack tuna (Katsuwonus pelamis) 
and the yellowfin tuna (Thunnus albacares) (CTOI 2015). Lastly, it is 
noteworthy that direct exploitation, i.e., harvesting and poaching, is still 
remaining in several countries of the IO (Fear et al. 2007, Le Corre and 
Bemajana 2009, Hopkins 2011, Humber et al. 2011). 
The goals of this study were: 1) to investigate the global distribution of 
marine megafauna, by using available multi-species tracking data, in 
order to identify high density and high diversity hotspots; 2) identify 
threats hotspots in the IO, relying on a previous assessment of human 
impact (Halpern et al. 2008) and 3) assess overlap areas between marine 
megafauna and threats, to identify biodiversity hotspots in the region. In 
addition, regarding spatial management concern, we assessed marine 
megafauna use of Economic Exclusive Zones and Marine Protected 
Areas.  
  
 
2. Material & Methods 
 
2.1. Study sites, species and data sets 
In the present study, we compiled available tracking data of seabirds, sea 
turtles and marine mammals in the IO. Previous studies carried out in the 
western IO showed that these species displayed extended movements 
within the ocean (Le Corre et al. 2012, Bourjea 2014, Dalleau et al. 2014, 
Fossette et al. 2014). Consequently, we considered a large study area, 
from 30°N to 40°S and from 20°E to 130°E. The East, North and West 
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boundaries of this study area corresponds to the continental limits of the 
IO, whereas the South boundary reflects the bio-physical boundary 
associated with the South subtropical convergence, which constitutes the 
North boundary of the Austral ocean (Marsac and Piton 1994). 
Seabirds and sea turtles at-sea distribution is related to their breeding 
sites. Besides, these species are only accessible while they come on land, 
to reproduce. Thus our tracking data sets rely on deployment programs 
carried out from seabirds and sea turtles rookeries. Most of these 
rookeries are located in the Northwestern part of the IO (i.e., Seychelles, 
Mozambique channel and Mascarenes), however several species of 
seabirds have been tracked from their Subantarctic and Antarctic 
rookeries (see Table 1, Figure 1). In addition of these data, we considered 
available tracking data of juvenile individuals, which exploit the IO 
during their dispersal stage (Table 1). Finally, regarding the marine 
mammals data set, tracking studies in the region are recent, so only one 
species have been monitored, the humpback whale, when individuals 
come to tropical waters during the reproductive season (IWC 2011). 
During this study we investigated the at-sea distribution of 539 
individuals from 15 study sites, representing 11 species of seabird, 2 
species of sea turtles and 1 species of marine mammal. Seabirds and sea 
turtle females were equipped with tracking devices on land, at their 
breeding sites. Deployments on breeding adults humpback whales were 
conducted at-sea on when they gather near the coast to mate or calve. In 
addition, sea turtle juveniles are sometimes accidentally caught by 
longliners from Réunion island (Dalleau et al. 2014). These animals were 
brought to a care center at La Réunion, treated, and released off Réunion 
Island. Some of these rescued animals have been equipped with tracking 
devices to investigate their post-release movements (Dalleau et al. 2014). 
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Details of animals handling and attachment procedures are provided in 
studies published from the initial tracking programs, referred in Table 1.  
 
 
2.2. Tracking data treatment  
Tracking data were acquired from 1998 to 2014. Deployment effort was 
heterogeneous, regarding study sites and species. Over 16 years of 
tracking programs, some populations (considered here as one species 
from one site) have been tracked for multiple years (Table 1), and data 
were compiled for each species of each site, i.e. for each population. 
Tracking data included data acquired from GLS (Global Location 
Sensing), Argos Platform Terminal Transmitters (PTTs) and Fastloc-GPS 
(Global Positioning System). PTTs and Fastloc-GPS provide the position, 
i.e., latitude and longitude, of the animal over time, whereas GLS record 
light intensity over time. The animal position thus needs to be calculated 
a posteriori using light measurements and the internal clock of the GLS 
(Wilson et al. 1992, Phillips et al. 2004). Briefly, light measurements 
were first filtered to avoid abnormal values due to the animal behaviour 
or equinox events (Jaeger unpublished). Then we used the Geolight 
package in R (Lisovski and Hahn 2012) to calculate positions over time 
(2 positions per day). These positions were then filtered so that on-land 
positions and positions involving abnormal speed were excluded (Wilson 
et al. 1992). This data treatment was applied to all GLS data except for 
those deployed on Round petrels, Amsterdam albatrosses, wandering 
albatrosses and south polar skua, for which positions were previously 
calculated by each program (Nicoll et al. unpublished, Weimerskirch et 
al. 2015, Weimerskirch unpublished). Positions recorded by PTTs were 
filtered so that only best quality positions were included (positions with 0 
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and Z quality categories excluded). Positions involving abnormal speed 
were also excluded. Finally, following Hays et al. (2014), only Fastloc-
GPS positions obtained with a minimum of 4 satellites and with a 
residual error value of <35 were used. 
 
2.3. Tracking data analyses 
Tracking data were acquired by different technologies (see above), which 
involves different frequency and accuracy of the positions obtained. 
Similarly to Le Corre et al. (2012) we used a smoothing procedure to 
combine data altogether, based on the positions’ frequency and accuracy 
of GLS. First we extracted 2 positions per day for PTTs and Fastloc-GPS 
data, with one position per half-day (0:00 am to 11:59 am and 12:00 pm 
to 23:59 pm respectively). Secondly, for each tracked population we 
counted the number of positions in sectors of 1° x 1° of a grid covering 
the study area, using QGIS 2.8. This calculation represents a density of 
positions per sector, and is named n loc popi. Similarly we calculated the 
number of positions within each sectors for each group of species (n loc 
grpk) and for all the marine megafauna species (n loc meg). 
Because of the heterogeneity of the tracking programs the number of 
tracked individuals per population is different. Besides, given the variety 
of tracking devices employed and the variety of species considered, 
tracking durations are different. GLS are generally able to track an animal 
during one to several years, whereas PTTs data are rarely recorded over a 
year. Tracking duration may also differ significantly depending on the 
species. Comparatively, PTTs retention by humpback whales is globally 
short (on average 56 days, Robbins et al. 2013), because animal’s tissues 
progressively reject the tag after deployment. Finally, tracking programs 
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aimed at tracking animals during the reproductive period, the 
wintering/migration period or both. Consequently, in order to account for 
these differences inherent to the data sets, we calculated a relative density 
of positions within each sector of the study area, as follows:  
1) For each population:  
Dr pop = (n loc popi in sector x / 푠푒푐푡표푟=1푗n loc pop) x 100 
where j  is the number of sectors in the study area and x one of the j 
sectors 
2) For each group of species, i.e., Tropical seabirds (SBTROP), 
Subantarctic and Antarctic seabirds (SBSUB), Sea turtles (ST) and 
Humpback whales (HW):  
Dr grp = (n loc grpk in sector x / 푠푒푐푡표푟=1푗n loc grp) x 100 
3) For all the marine megafauna species:  
Dr meg = (n loc meg in sector x / 푠푒푐푡표푟=1푗n loc meg) x 100 
 
 
2.4. Identification of high-density and high-diversity areas of marine 
megafauna species 
We used Drgrp and Drmeg to investigate spatial distribution of species 
groups and marine megafauna, respectively, within the IO, and identify 
high-density hotspot(s). In addition, to determine whether several species 
shared one or several area(s), i.e., area(s) of high diversity or high-
diversity hotspot(s), we calculated the number of species present in each 
sector (hereafter named the specific richness).  
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2.5. Characterisation of the areas used by the marine megafauna  
2.5.1. Human activities pressures 
The Global Human Impact index (GHI, Halpern et al. 2008) was used to 
assess the potential threats associated with human activities in the study 
area. This index integrated a diversity of anthropogenic stressors, i.e., 
human activities that may impact marine megafauna species, such as: 
industrial and artisanal fisheries’ bycatch, maritime traffic (industrial and 
commercial), nutrient input, chemical pollution, oil rigs, invasive species 
or coastal human population density (Halpern et al. 2008). The GHI 
index ranges from 0.01 to 90.10, the human impact being considered as 
low when 0.01<GHI<4.95, medium when 4.95≤GHI<12.00, and high 
when 12.00≤GIH<15.52. With respect to our data, we interpolated the 
GIH from Halpern et al. (2008) of a resolution of 0.1° to a resolution of 
1°, thus obtaining a GIH per sector. Then we assessed overlap areas 
between marine megafauna and threats by combining our tracking data 
and the GIH per sector: for each sector, we multiplied the GIH by the 
relative density, similarly to Le Corre et al. (2012), Maxwell et al. (2013) 
and Rosenbaum et al. (2014). 
 
2.5.2. Economic Exclusive Zones and Marine protected areas 
Although marine megafauna species travel over extended oceanic areas, 
they also potentially exploit areas subjected to legal policies, like 
Economic Exclusive Zones (EEZs) or MPAs. Management of protected 
species and areas is implicitly dependent of EEZs boundaries since 
conservation measures implementation is specific to each country. We 
thus determine the relative presence of marine megafauna species within 
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the EEZs by counting for each group and for all tracked species, the 
number of positions located within the EEZs, in relation to the total 
number of positions obtained. We used EEZs boundaries from the 
Maritime Boundaries Geodatabase (http://www.marineregions.org/).  
In the marine environment, Marine Protected Areas (MAPs) are reserved 
by law or other effective means to protect part or the entire enclosed 
environment (Kelleher 1999). We characterised the overlap between 
MPAs and megafauna species distribution. We determined the relative 
presence of marine megafauna species within the MPAs by counting for 
each group and for all tracked species, the number of positions located 
within MPAs in relation to the total number of positions obtained. MPAs 
considered here were obtained from the world database of protected areas 
(www.protectedplanet.net), which refers a number of ‘marine protected 
areas’ according to the IUCN criteria (UNEP-WCMC & IUCN 2010).  
 
 
3. Results 
 
3.1. Global distribution, high-density and high-diversity areas of the 
marine megafauna in the IO 
Globally, tracking data indicated that marine megafauna species 
presented a wide distribution over the IO (Figure 2). However, relative 
densities showed that each group of species were distributed in 
remarkable areas (Figure 3).  
Tropical seabirds relative densities were particularly high from the 
Seychelles Basin to the Mascarenes, and in the Mozambique Channel, 
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including its North tip, with the Comoros, Glorieuses islands and the 
Aldabra and Farquhar groups of islands (Figure 3a). Significant relative 
densities were also located in the South of Madagascar and bordering the 
West part of the Walter’s shoals (a succession of seamounts south of 
Madagascar) and in an area in the centre of the IO extending from 0°-
10°S and 75°-95°E (Figure 3a). The Oman Sea, the Gulf of Bengal and 
the Andaman islands showed moderate relative densities of tropical 
seabirds (Figure 3a). Tracking data of subantarctic and antarctic seabirds 
showed high relative densities over a large area going from 30°S to 40°S 
and 20°E to 85°E, with particularly high densities around the Walter’s 
shoals. High relative densities were also notable in the South of the 
Mozambique Channel, in the South-West of Australia and in scattered 
sectors from Indonesia to the Andaman islands (Figure 3b). Moderate 
densities were located between India and Sri Lanka, from the Bengali 
Gulf to the South of Java, and in the Oman Sea (Figure 3b). High relative 
densities of sea turtles were concentrated on smaller and dispersed areas: 
from the Comoros to the Mascarenes, from Mauritius to St Brandon 
(North-East off Mauritius), along the West Malagasy’s coasts, South of 
the Mozambique channel, along the coasts of Mozambique, Tanzania, 
Kenya, Somalia and Oman, around the Granitic islands of the Seychelles, 
in Chagos and the Maldives (Figure 3c). Finally, humpback whales’ 
relative densities were high all around Madagascar, from the North-East 
of Madagascar to the Mascarenes, going through the La Pérouse 
seamount (North-West off La Réunion), from Mauritius to St Brandon 
and around Comoros’ islands (Figure 3d).  
The compilation of relative densities at the scale of the marine megafauna 
showed 7 distinct areas particularly used by the tracked species (Figure 
4). These high densities areas were: from the Seychelles Basin to the 
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Mascarenes Basin, the Mozambique Channel, the South of Madagascar, 
encompassing the Walter’s Shoals and the South-West Indian ridge, the 
East African coasts (from Northern Mozambique to Somalia), Chagos 
and Maldives islands, and around Amsterdam island. Four areas of 
moderate relative densities were also remarkable: East of South Africa, 
Oman’s coasts and sea, the Gulf of Bengal and an area in the centre of the 
IO from 0° to 10°S and 75° E to 95°E. 
A total of 18 species have been tracked in this study. Most of the species 
were distributed over the occidental IO and in the centre of the tropical 
IO, until 90°E (Figure 5). Among these areas, some sectors showed 
particularly high specific richness, with up to 12 species, i.e., 67% of the 
species richness of the marine megafauna tracked, and 3 to 4 groups of 
species. These sectors were located off Sainte Marie island (North-East of 
Madagascar), around the Farquhar atoll, from the Seychelles to the 
Mascarenes (passing by La Pérouse seamount), near St Brandon, and 
between Chagos and the Maldives (Figure 5). Noteworthy, several sectors 
in the middle of the tropical IO hosted up to 8 species of seabirds, 
representing more than 50% of the specific richness of the seabird 
community of this study (Figure 5). 
 
 
3.2. Distribution of areas with high-level of potential threats in the IO 
and overlaps with the marine megafauna 
Based on Halpern’s model (Halpern et al. 2008) the majority of the IO 
was affected, to various levels, by human activities (Figure 6a). Except 
for a few areas where the GHI is considered as low (represented in green 
in Figure 6a; North of the Mozambique channel and from the North of 
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Madagascar to Amsterdam island), the GHI showed moderate to high 
pressures due to human activities. The combining analysis of relative 
densities of marine megafauna and the GHI revealed that marine 
megafauna species may be subjected to important threats in several areas 
(Figure 6b). Those areas often consisted in sectors where both megafauna 
relative density and GHI were high. They differed among group of 
species (see Supplementary material), but considering all the species 
together, they were located: from the Seychelles to the Mascarenes, the 
area South of Madagascar, from the coast to the Walter’s shoals and the 
South-West Indian ridge area, the South part of the Mozambique Channel 
and Andaman islands. In addition, our overlap analysis showed that 
despite low level of GHI, significant potential threats have been observed 
on several areas: the North region of the Mozambique Channel (including 
the Comoros and the North-West of Madagascar), the surroundings of 
Chagos and Amsterdam islands, and scatters sectors along Mozambique, 
Tanzania and Somalia coasts (Figures 6a-b). Finally, the centre of the 
tropical IO was subjected to moderate human impact. 
 
3.3. Distribution of marine megafauna within EEZs and MPAs 
In total, 51.4% of marine megafauna’s positions are located within EEZs 
(and accordingly, 49.6% are located in the highseas). Considering all the 
tracked movements, marine megafauna species were present in 39 
different EEZs belonging to 25 different nationalities. The most used 
EEZs belonged to France, Seychelles, Madagascar and Mauritius. The 
relative presence of marine megafauna species within the EEZs differed 
among groups (Kruskal-Wallis’ test, p<0.001, Χ2= 18.3; Figure 7a). 
Relative presence of sea turtles and humpback whales within EEZs were 
the most important (Figure 7a-b; averaged relative presence of 93.7±4.1% 
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and 99.9±0.0% respectively). Although the seabird community were 
comparatively less represented within EEZs, their relative presence 
within EEZs was significant (Figure 7c-d; averaged relative presence of 
61.7±5.5% and 34.3±8.1% for tropical seabirds and subantarctic-antarctic 
seabirds respectively).  
Only 5% of marine megafauna’s positions were located within MPAs. 
These MPAs have been implemented by 16 countries. The most used 
MPAs belonged to IO British territories, France, and African countries 
(Kenya, Mozambique and Tanzania). Relative presence within MPAs 
differed significantly among groups (Kruskal-Wallis’ test, p<0.01, Χ2= 
11.9; Figure 7c). On average, sea turtles, humpback whales and tropical 
seabirds were more represented within MPAs (24.6±9.2%, 16.6±13.5% 
and 11.8±4.4% respectively) compared to subantarctic-antarctic seabirds 
(0.4±0.3%; Figure 7c). Interestingly, relative presence within the MPAs 
showed a strong variability among species (Figure 7d). 
 
 
4. Discussion 
The present study investigated the marine megafauna distribution in the 
Indian Ocean. Based on tracking data, our objectives were to determine 
high-density and high-diversity areas, whether these areas overlapped 
with areas of intense human activities and ultimately to identify potential 
hotspots of biodiversity in the region. Our results should give important 
insights to help implementing conservation measures.  
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4.1. Important areas for marine megafauna in the IO 
To our knowledge, this is the first study to compile all tracking data 
available in the region on a wide range of marine megafauna species, i.e., 
18 species. To date, only one study has used tracking data on several 
species in the IO, yet on 1 taxa (6 species of seabird, Le Corre et al. 
2012), reporting important tropical seabird areas. Another study 
conducted in the area used tracking data of one species of sea turtle from 
6 different sites (Bourjea 2014), and revealed post-reproductive migration 
corridors of female green turtles. Globally, there are few studies 
worldwide that have tracked the movements of several species and/or 
different guild of species of marine megafauna. In the West Pacific ocean 
(Queensland, Australia) Gredzens et al. (2014) have used satellite 
telemetry to track dugongs and green turtles to evaluate the spatial 
relationships of these two species to improve conservation measures. In 
the East Pacific ocean (West USA coast), two studies based on the same 
tracking data set, have investigated the movement patterns of 23 marine 
megafauna species (Block et al. 2011) and spatially assessed human 
impact on 8 protected species (Maxwell et al. 2013). These studies 
highlighted the need to investigate spatial distribution of a variety of 
marine megafauna species in order to identify ‘high-use’ areas and to 
determine potential biodiversity hotspots. 
 
Our study revealed 7 density hotspots of marine megafauna, hosting an 
important diversity of species (Figures 4-5) for the 4 groups of species 
tracked. Three of these hotspots were large and located from the 
Seychelles Basin to the Mascarenes Basin, in the Mozambique Channel 
and in the South of Madagascar, extending over the Walter’s Shoals up to 
the South-West Indian ridge. The two first hotspots gather several major 
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breeding colonies of tropical seabirds (Seychelles’ islands, Eparses 
islands, Mascarenes islands). Seabirds are central-place foragers during 
the reproduction season (Orians and Pearson 1979), i.e., they make 
foraging trips at the proximity of the colony (although few exceptions 
such as Procellariidea species, which may travel on longer distances, 
e.g., Pinet et al. 2012). This specificity associated with their life history 
trait partly explains the high-density areas located around seabird 
colonies. In addition, these areas overlapped with important nesting sites 
for sea turtles (Eparses islands and Comoros; Seychelles’ islands 
although not included in the present study). Yet, here we considered post-
reproductive movements of green turtles. During the reproduction season, 
sea turtles remain in the vicinity of the nesting site (Miller et al. 1997). 
Therefore we can expect even higher densities of sea turtles in the 
Mozambique Channel and in the Seychelles basin.  
Moreover, high-density hotspots reflected important foraging areas for 
the marine megafauna. Indeed, they correspond with areas reported to be 
particularly productive in the IO. In the marine environment, food 
resources are distributed in patches, often ephemeral. The physico-
chemical properties of the water masses locally generate convergences, 
eddies, thermal fronts or up-welling, which generate productive patches 
(Olson et al. 1994), and provide foraging areas for a number of species, 
such as fish, seabirds, marine mammals and sea turtles (e.g., Guinet et al. 
1997, Georges et al. 2000, Polovina et al. 2001, Etnoyer et al. 2006, 
Kitagawa et al. 2009, Block et al. 2011). The particular oceanographic 
dynamic of the IO (Schott et al. 2009) generates highly productive areas. 
The Mozambique Channel hosts a series of eddies and thermal fronts 
generating important foraging areas exploited by seabirds and marine 
mammals (Jaquemet et al. 2014, this study). The wind and water currents 
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regime occurring at the subtropical convergence (located around 40°S) 
generates productive surface waters (Marsac and Piton 1994), which may 
represent an important foraging areas for subantarctic seabirds, as well as 
loggerheads and humpback whales. Important up-wellings are located in 
the Northwestern region of the IO, providing rich waters through the 
Oman basin, from Somalia to the South tip of India (Schott et al. 2009) 
and thus potential foraging spots for several tropical seabird species and 
loggerhead turtles.  
Interestingly, our results also showed that density hotspots of marine 
megafauna were found around particular oceanic structures, such as 
seamounts (La Pérouse, Walter’s shoals, South-West Indian ridge, centre 
of the OI) or sea banks (succession of sea banks along the Seychelles-
Mascarenes arch, of which St Brandon). Indeed, seamounts generate 
important up-wellings, providing rich surface waters (White et al. 2007) 
and concentrating marine megafauna species (e.g., Kaschner 2007, 
Litvinov 2007, Santos et al. 2007). Observations of fish, seabirds and 
marine mammals have previously been reported at the Walter’s shoals 
(Colette and Parin 1991, Shotton 2006). Previous tracking studies have 
suggested that this area represents an important foraging area for the red-
tailed tropicbird breeding in Nosy Ve and Europa (Le Corre et al. 2012, 
Jaeger et al. unpublished) and the Barau’s Petrel breeding at La Réunion 
(Pinet et al. 2011a). Our results supported these studies as we showed 
that this area was exploited by several species of seabirds, and to a lesser 
extent by loggerhead turtles and humpback whales. The centre of the IO, 
where several seamounts are also located, may also represent an 
important foraging area for wintering seabirds (Catry et al. 2009, Pinet et 
al. 2011a, Le Corre et al. 2012, this study). We further suggest that over 
the course of their movements within the IO, marine megafauna species 
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may use these oceanic structures as predictive areas to forage. Therefore, 
we propose that seamounts and sea banks should be considered with 
attention for the conservation of marine megafauna in the IO.  
 
Marine mammals were the less represented in this study. Generally, there 
is little information on the distribution of marine mammals in the tropical 
waters (Mannocci et al. 2015). To our knowledge only one species have 
been tracked in the IO, the humpback whales, and studies are recent 
(Fossette et al. 2014, Dulau et al. unpublished). Deploying tracking 
devices on marine mammals is difficult. In addition to the fact that 
animals must be equipped on water, the relatively small size of the 
animals (dolphins), or the short duration of tag retention (humpback 
whales, Robbins et al. 2013) impair the success of obtaining tracking 
data. Alternatively, Mannocci et al. (2015) used predictive models based 
on at-sea observations of marine mammals in the IO, to assess their 
distribution. The authors reported high-density areas for Delphininae, 
Globicephalinae, sperm and beaked whales in the IO, particularly in the 
equatorial IO, in the Mozambique Channel and in the North-East IO near 
the Andaman Sea. Moreover, a sedentary population of humpback whales 
has recently been identified in the Arabian sea (Pomilla et al. 2014, 
Wilson et al. 2014). These studies strengthen our results and suggest that 
several hotspots would display higher density levels for marine 
mammals. 
 
Although tracking data are a powerful tool to study marine megafauna in 
their environment, our data were unequal among species, regarding 
tracking durations and the number of tracked animals. Different methods 
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have been used to overcome these potential biases (to weight locations 
according to the time from the start of the tracking period, Block et al. 
2011, or according to estimations of population numbers, Bourjea 2014). 
However, because in this study the sources of these variations are 
multifactorial (see Material and Methods section), we chose not to use 
these methods to avoid integrating potential additional biases. Moreover, 
study sites were essentially located in the Northwestern part of the IO, 
and thus did not represent the whole megafauna species and populations 
of the IO. We consider that our methodology is however conservative, as 
it gives a global pattern of the reality, while as we have discussed, other 
areas might be highlighted with additional data set. 
 
4.2. Biodiversity hotspots in the IO  
To improve our understanding of how human activities threatened marine 
megafauna species, a spatial assessment that considers a variety of 
species, their habitat use, as well as an index of human impact integrating 
their distribution and intensity, is needed (Halpern et al. 2008, Maxwell 
et al. 2013). In this study we used this approach by combining our 
tracking data with the global human impact index developed by Halpern 
et al. (2008). Our analysis gives an overview of the potential threats of 
human activities on the marine megafauna in the IO. We were able to 
highlight 5 particular areas where marine megafauna species may be 
subjected to human threats, i.e., biodiversity hotspots (Figure 6). As 
expected, areas with high levels of marine megafauna density and high 
levels of human impact have been identified as biodiversity hotspots (the 
Seychelles-Mascarenes arch; the South of Madagascar, seamounts 
included; the Mozambique Channel and the Andaman islands; Figure 6). 
Interestingly our analysis also reveals biodiversity hotspots consisting in 
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diversity hotpots where the human impact was low (e.g., the North part of 
the Mozambique Channel, the sector surrounding Amsterdam island). 
Indeed, even low to moderate level of anthropogenic pressures may 
threaten marine megafauna species when concentrated within the same 
area. 
Three of the biodiversity hotspots we identified hosted important 
breeding sites for seabirds and sea turtles. Consequently reproductive 
individuals may be particularly exposed to human activities. Population 
growth rate being highly sensitive to the survival of reproductive adults in 
long-lived animals (Stearns 1992, Heppell 1998), high mortality of this 
class of individuals may affect population dynamic. If human activities 
jeopardize the survival of seabird and sea turtle adults from the breeding 
sites located in those hotspots, populations may decrease significantly. 
This senari could be disastrous for some populations of protected species 
already decreasing, such as red-tailed tropicbirds and white-tailed 
tropicbirds breeding in Europa (Le Corre unpublished). Besides, 
considering the current oil exploration and exploitation occurring in the 
Mozambique Channel, our results should be concerning. 
 
Similarly to Maxwell et al. (2013) and Rosenbaum et al. (2014), we 
assumed that the impacts of human activities were cumulative. However, 
human activities may also interact: for instance, anthropogenic stressors 
may work in synergy (Crain et al. 2008). A possible synergistic 
interaction is illustrated by outbreaks of seagrass wasting disease due to 
the removal of grazers of seagrasses like the green turtle (Jackson 2001). 
Therefore, to improve our assessment, it would be necessary to evaluate 
the different kind of human activities and their interactions. In addition, 
we did not consider possible variation in the vulnerability of the different 
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species to human activities. Integrating such index of sensitiveness for 
each of the studied species (as in Maxwell et al. 2013) would enhance our 
assessment. 
 
 
4.3. Conservation and management concerns 
During their movements marine megafauna considerably used EEZs and 
crossed several international boundaries. Besides, several biodiversity 
hotspots were within several EEZs. Similarly to studies investigating 
marine megafauna movements in the Atlantic and Pacific oceans 
(Shilinger et al. 2008, Witt et al. 2011, Maxwell et al. 2011, Maxwell et 
al. 2013), our results illustrated that conservation measures for these 
species need trans-boundary strategies. This highlights the need to 
implement a regional concerted management strategy, particularly for the 
Western part of the IO. Nonetheless this management framework is 
complex because it needs agreements, and instruments at local, national, 
and international scales (Wallace et al. 2011). 
 
Despite the implementation of many MAPs in the IO, our study revealed 
the spatial mismatch between these protected areas and the areas used by 
the marine megafauna. This is particularly remarkable for subantarctic-
antarctic seabirds, several species of tropical seabirds and loggerhead 
turtles (Figure 7). This assessment is particularly concerning for species 
with sensitive conservation status (e.g., Amsterdam albatross, critically 
endangered; Barau’s petrel and loggerhead turtle, endangered; 
http://www.iucnredlist.org/).  
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Such spatial mismatches have been highlighted in several studies. For 
instance, Cleguer et al. (2015) have shown that several important habitats 
of dugong, Dugong dugon, in New Caledonia were not covered by the 
network of MPAs. Similar reports have been made regarding humpback 
whales in their Brazilian wintering habitat (de Castro et al. 2014) and 
green turtles in the Chagos MPA (Hays et al. 2014), although it is the 
world’s largest MPA (640 000 km2). MPAs generally cover coastal 
zones. Yet, marine megafauna species are highly mobile in space and 
time and exploit the oceanic realm as well.  Consequently, MPAs only 
allow the protection of these species during a short window of their life 
cycle (Game et al. 2009, Maxwell et al. 2011). Pelagic Marine Protected 
Areas (PMPAs) have been created to overcome this MPAs weakness 
(Maxwell et al. 2014). However the success of PMPAs is still equivocal 
(see Young et al. 2015 and Hays et al. 2014) and their implementation is 
challenging (Kaplan et al. 2011). Alternatively, a network of smallest key 
protected areas, operating cooperatively and synergistically (IUCN-
WCPA 2008) has been proven to be efficient (Gleason et al. 2010) and 
would be worth considering for the conservation of the marine 
megafauna in the IO. The biodiversity hotspots identified in the present 
study could be the basis for designing such network in the IO. 
 
5. Conclusion and perspectives 
 
This study revealed biodiversity hotspots for the marine megafauna in the 
IO and provided important knowledge for their management and 
conservation. As far as we know, this is the first attempt to gather such 
extensive tracking dataset in the region. However, it would be relevant to 
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complete this dataset to tackle some biases we have met and to confirm 
and enhance the patterns we presented at the scale of the whole IO. There 
is thus a need to conduct studies on coastal seabird communities (African 
coasts), Indian seabird populations and seabird populations from the East 
Indian ocean (although far less abundant). Several tracking data on the 
sea turtle group could also be added, from Seychelles islands, South India 
and Australia, which hosts important nesting populations. Finally, 
tracking data on marine mammals are strongly needed. Moreover, we 
highlighted several structures that concentrate marine megafauna species 
and encourage further studies to investigate their role for biodiversity 
conservation. Finally, long-term tracking studies, together with the 
integration of environmental conditions, would allow to better understand 
what parameter(s) influence marine megafauna distribution patterns. It 
would further permit to perform habitat models and to assess potential 
changes in marine megafauna’s biodiversity hotspots over time. 
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Figure 2. Global distribution of the marine megafauna tracked in this study. Tracking data are represented with 2 
locations per day. Each group of species is represented by one color : Tropical seabirds (SBTROP) in yellow, Subantarctic-antarctic 
seabirds (SBSUB) in purple, Sea turtles (ST) in green and Humpback whales (HW) in blue. 
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Figure 3. Distribution of the relative densities calculated from tracking data for the 4 groups of marine megafauna species. 
a) tropical seabirds, b) subantarctic-antarctic seabirds, c) sea turtles and d) humpback whales  
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Figure 4. Distribution of density hotspots. Color gradient represents 
the relative densities calculated from tracking data for all the marine 
megafaune species.  
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Figure 5. Distribution of diversity hotspots. Color gradient represents 
the specific richness (i.e., the number of species present in each sector of 1° 
x 1° of the study area) inferred from the tracing data.  
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Figure 6. Distribution of biodiversity hotspots. a) Distribution of the 
Global Human Impact in the Indian ocean (from Halpern et al. 2008, 
presented at 1° resolution. b) Distribution of the potential threats due to 
human activities on the marine megafauna species. 
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Figure 7. Use of legal restricted areas by marine megafauna species. Relative presence of marine megafauna 
species within Exclusive Economic Zones (EEZs, a-b) and within Marine Protected Areas (MPAs, c-d), inferred from the 
tracing data. Results are presented by group of species (a,c; SBTROP: Tropical seabirds; SBSUB: Subantarctic-antarctic; 
ST: Sea turtles and HW: Humpback whales) and by species (b, d; BN: Brown noddi; BP: Barau’s petrel; ST: Sooty tern; 
RTTB: Red-tailed tropicbird; WTSH: Wedge-tailed shearwater; WTTB: White-tailed tropicbird; RP: Round petrel; GF: Great 
frigate; LF: Lesser frigate; MB: Masked boobies; RFB: Red-footed boobies; SPS: South polar skua; AA: Amsterdam 
albatross; WA: Wandering albatross; WCP: White-chinned petrel; LT: Loggerhead turtle; GT: Green turtle; HW: Humpback 
whales).  
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S 1. 
 
S1. Distribution of biodiversity hotspots for each group of species assessed from 
the overlap analysis of the relative densities of marine megafauna species and the 
global human impact (Halpern et al. 2008). a) tropical seabirds, b) subantarctic-
antarctic seabirds, c) sea turtles and d) humpback whales 
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RESUME 
Les changements climatiques affecteront les écosystèmes terrestres et marins mais les 
conséquences en termes de répartition globale de la biodiversité sont encore mal connues. Les études 
portant sur la sélection des habitats des prédateurs marins pour leurs recherches alimentaire et leurs 
évolutions provoquées par le réchauffement climatique sont en plein développement actuellement. Les 
suivis télémétriques apportent des informations précieuses sur la variabilité spatio-temporelle de la 
distribution en mer des prédateurs marins. L’ensemble des problématiques étant très importantes, nous 
avons décidé de nous focaliser sur les oiseaux marins. Le premier objectif de ce projet de thèse est 
d’étudier, la distribution et la sélection des habitats d’alimentation des oiseaux marins tropicaux pen-
dant leurs phases de reproduction et pendant leurs migrations. Afin de caractériser les habitats d’un 
point de vue abiotique. Le deuxième objectif de ce projet de thèse est d’utiliser les scénarios 
d’évolution des habitats océaniques produits par GIEC pour simuler, à l’aide des modèles d’habitats, 
l’évolution temporelle de la distribution des habitats favorables. Le troisième objectif de ce projet de 
thèse est d’utiliser les données de suivi disponibles d'identifier les « points chauds » de la biodiversité. 
Nous nous sommes intéressés, dans un premier temps, aux puffins du Pacifique. Plus particulièrement, 
nous avons étudié les variations entre les différentes colonies d’une même espèce, du point de vue de 
la distribution, de l’activité et de la sélection des habitats.  Ensuite, nous avons étudié l'impact de 
l'évolution du changement climatique sur les habitats d'hivernage des Pétrels (Pterodroma baraui) de 
Barau, une espèce endémique de l'île de la Réunion. Nous avons construit des modèles de sélection 
des habitats. Ces modèles ont ensuite été utilisés pour prédire l’évolution des habitats d'hivernage à 
l’horizon 2100, en fonction de différents scénarios du GIEC. Enfin, Nous avons compilé les données 
de suivi disponibles sur les oiseaux marins, les tortues de mer et les mammifères marins pour étudier 
la répartition de la mégafaune marine dans l'océanIndien, et d'identifier les points chauds de haute 
densité et de haute diversité. Afin de mettre en place, à terme, des zones marines protégées. »  
 
Mots clés : Oiseaux marins ; Ocean Indien ; Séléction de l’habitat ; Modéles d’habitat ; Changement 
climatique , télémétrie 
  
Climate change will affect terrestrial and marine ecosystems, but the consequences in terms 
of global biodiversity distribution are still unclear. Studies about selection of marine habitats and 
trends caused by global warming are growing. The telemetric monitoring provide valuable information 
on the spatial and temporal variability on distribution of marine predators. All the issues are very im-
portant, we have decided to focus on seabirds. The first objective of this thesis project is to study the 
distribution and selection of foraging habitat of tropical seabirds during their reproductive phase and 
during their migrations. To characterize the habitat of an abiotic point of view. The second objective 
of this thesis project is to use scenarios for ocean habitats produced by IPCC to simulate, using habitat 
models, the temporal evolution of the distribution of suitable habitat. The third objective of this thesis 
project is to use the available monitoring data to identify "hotspots" of biodiversity. We looked, at 
first, the puffins Pacific. More particularly, we studied the variations between the different colonies of 
the same species, from the viewpoint of the distribution, activity and habitat selection. Then we stu-
died the impact of the evolution of climate change on wintering habitat of Barau’s Petrels (Pterodroma 
baraui). We built habitat selection models. These models were then used to predict the evolution of 
wintering habitat in 2100, according to different IPCC scenarios. Finally, we have compiled the avai-
lable telemetry data on seabirds, sea turtles and marine mammals to study the distribution of marine 
megafauna in the Indian Ocean, and to identify hotspots of high density and high diversity. To esta-
blish, in time, protected marine areas.  
 Keywords: Seabirds; Indian Ocean ; Selection of habitat; habitat models; climate change, telemetry 
  
